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Zur Kenntnis der Zellgranula. 
Untersuchungen iiber den feineren Bau der Haut von 
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Von 
K. E. Schreiner. 

I. Teil. Zweite Hialfte. 


Hierzu Tafel I—III und 6 Texttiguren. 
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3. Die kleinen Schleimzellen. 


Die dritte und letzte Form der Driisenelemente in der Epi- 
dermis von Myxine wird, wie in der Ubersicht iiber den Ban der 
Haut (Kap. 2) gezeigt wurde, von den kleinen Schleimzellen ge- 
bildet. Wie ihr Name andeutet, produzieren sie Schleim. Ihr 
Sekret bildet den Hauptbestandteil der durchsichtigen Schleim- 
schicht, die die Hautobertliche der Tiere immer bedeckt. Gegen 
die beiden eigentiimlichen Driisenzellenformen, die Fadenzellen 
und die grossen Schleimzellen, deren Bau und Entwicklung in 
der ersten Halfte dieses Teils geschildert wurden, stehen die 
kleinen Schleimzellen an Grésse erheblich zuriick, treten aber 
wiederum in viel grésserer Anzahl in der Oberhaut auf. Was 
ihre dussere Gestalt betrifft, so schliessen sie sich den indifferenten 
Bildungszellen der Epidermis viel enger als die beiden anderen 


Driisenzellenformen an. Man kénnte deswegen leicht versucht 
Archiv f. mikr. Anat. Bd.92, Abt. I. 1 
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sein zu glauben, dass ihre Entwicklung verhaltnismassig leicht 
zu verfolgen wire. Wie wir aber unten sehen werden, ist dies 
nicht der Fall. Im Gegenteil bieten die sekretorischen Vorginge 
innerhalb dieser Zellen eine bedeutende Komplikation dar und 
geben in dieser Hinsicht denjenigen der eigentiimlichen Faden- 
zellen wenig nach. 

Wie in der Literaturiibersicht (Kap. 2) erwahnt, fand Maurer 
(1895), dass die Umbildung der indifferenten Zellen zu Schleim- 
zellen in der Weise stattfindet, dass in der freien Hilfte der Zelle, 
unmittelbar dem Kern angelagert. ein kleiner Schleimtropfen im 
Plasmakoérper der Zelle auftritt, welcher sich, indem die Zelle 
gegen die Obertliche der Epidermis riickt, allmahlich vergrdéssert, 
bis die ganze Zelle von ihm aufgebliht erscheint. Wenn diese 
Zellen an die freie Obertliche der Epidermis gelangen, dehnen 
sie sich in der Flache leicht aus und werden gleichzeitig mit 
einem Kutikularsaum versehen, der zwei Schichten, eine tiefe 
dickere, senkrecht gestreifte und eine oberflichliche diinnere, 
homogene, stark lichtbrechende beobachten lisst. Diese Zellen 
stellen lingere Zeit unverindert die oberste Zellenschicht der 
Epidermis dar. Die Abgabe des Schleimes erfolgt nur in der 
Weise, dass die ganzen Zellen sich ablésen, nachdem die Zellen 
der darunterliegenden Lage Kutikularsiume entwickelt haben und 
ihren Platz einnehmen kénnen. 

Im Gegensatz zu Maurer unterschied Retzius (1905) in 
der obersten Epidermisschicht zwei verschiedene Zellenformen : 
Erstens Zylinderzellen, die ovale oder kuglige. in einem hell 
erscheinenden, weitmaschigen Protoplasmanetzwerk gelegene Kerne 
haben und in ihrer oberen Partie bei starker Vergriésserung einen 
streifigen Saum (Kéllikers ,porésen Saum*) erkennen lassen. 
Zweitens zwischen diesen eine wechselnde Anzahl von Zellen, die 
sich mit Schleimfarben intensiv tingieren. linger als die ersteren 
sind und mit ihrem ampullenartig erweiterten Ende weiter in die 
Epidermis hinab, mit ihrem oberen, bald schmaleren, bald breiteren 
Ende bis an die Obertliche der Haut reichen. Der Kern dieser 
Zellen ist basal gestellt und schalenférmig. Ihr Plasma enthalt 
keinen hellen Raum wie das der ersteren Zellenform. An ihrem 
oberen freien Ende lassen auch sie nicht selten eine saumartige 
Struktur erkennen, die jedoch nicht gegen das iibrige Protoplasma 
scharf abgegrenzt ist. Zwischen den unteren bauchigen Enden 
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dieser zweiten Zellenform und nach unten von denen der zuerst 
erwahnten ist eine Reihe von Zellen gelegen, deren Zellkérper 
wie jene Schleim enthalten und mit basal gestellten, ebenfalls 
schalenformigen Kernen versehen sind. Das obere Ende dieser 
Zellen der zweiten Zellenreihe schmiegt sich den unteren der ersten 
Reihe an. Zwischen ihnen und den langen ampullenartigen Zellen 
der obertlachlichen Zellenlage finden sich verschiedene Ubergangs- 
formen. Ein niheres Studium lehrt auch, dass die Zellen der 
zweiten Reihe jiingere Entwicklungsstadien der ampullenartigen 
Obertlichenzellen darstellen. Es liegt offenbar eine Art von 
sekretorischen Zellen vor, welche wahrend ihrer weiteren Aus- 
bildung einen oberen Fortsatz nach der Oberflache hin schicken 
kénnen. Ob nun dies temporar geschieht und sie sich nach der 
Entleerung des Sekretes wieder zuriickziehen, oder ob sie nach 
der Abgabe des Sekretes untergehen, ist nach Retzius schwer 
zu entscheiden. Fiir die letztere Eventualitat sah er keine 
sicheren Beweise. 

bei der Betrachtung von Vertikalschnitten durch die Epi- 
dermis, welche mit irgend einer Schleimfarbe, z. Bb. Delafields 
Hamatoxylin, tingiert worden sind (vgl. Fig. 3, 93—95), erkennen 
wir die von Retzius geschilderten verschiedenen Zellenformen 
der beiden obertlichlichen Zellenlager leicht wieder. Je nach 
der (irésse der Tiere werden die zylindrischen Zellen mit dem 
hell gefarbten Protoplasma, das keine Schleimfarbe aufgenommen 
hat. und dem deutlichen Kutikularsaum bald breiter kubisch, bald 
hoher zylindrisch vorgefunden. Zwischen ihnen liegen in wechselnder 
Anzahl die grésseren, tiefer in die Epidermis hinabreichenden, 
Schleim enthaltenden und deswegen blau gefarbten Zellen, deren 
Kerne eine basale Lage haben und oft abgeplattet sind. Zwischen 
den basalen Teilen dieser letzteren Zellen finden sich endlich die 
blasenformigen, ebenfalls von der Schleimfarbe mehr oder weniger 
intensiv tingierten Zellen, welche die nachstfolgende Epidermislage 
bilden (vgl. Fig. 93). Wie schon von Retzius hervorgehoben 
ist, lasst sich nun leicht feststellen, dass die letzteren Zellen 
wahrend ihrer Sekretfiillung mit dem oberen Teil ihres Zelleibs 
sich zapfenformig zwischen die Zellen der oberflachlichsten Schicht 
emporschieben, um schliesslich die Oberflache der Epidermis zu 
erreichen und ihr Sekret hier zu entleeren (Fig. 94). Bei grésseren 


Tieren, wo die Zellen der Aussersten Epidermisschicht eine be- 
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deutendere Héhe haben als bei kleineren Tieren, erreichen die 
Fortsaitze der Zellen der zweiten Epidermislage oft eine betracht- 
liche Linge, und die betreffenden Zellen bekommen dadurch 
Keulenform (Fig. 96). 

Wie verhalten sich nun die kleinen, keinen Schleim ent- 
haltenden Obertlichenzellen zu den beiden eben erwahnten, Schleim 
produzierenden Zellenformen der Epidermis ? Stellen sie eine eigene, 
von den letzteren verschiedene Zellenform dar, oder ist der 
zwischen diesen und jenen vorhandene Unterschied nur von einer 
verschiedenen sekretorischen Titigkeit verursacht? Auch diese 
Frage lasst sich bei genauerer Untersuchung einer grisseren 
Anzahl von Obertlichenzellen leicht beantworten, und zwar in 
der letzteren Richtung. Die protoplasmareichen Zellen mit den 
ovoiden oder spharischen Kernen und dem deutlich hervortretenden 
Kutikularsaum stellen unzweifelhaft sekretleere Schleimzellen dar. 
Es lassen sich alle Ubergange zwischen ihnen und sekretgefiillten 
Obertlichenzellen auftinden (Fig. 95). 

Fiir die Annahme Maurers (vgl. 0.), dass die Schleimabgabe 
der Oberflichenzellen in der Weise vorsichgehe, dass ganze Zellen 
sich ablésen, lasst sich gar kein Anhaltspunkt finden. Im Gegenteil, 
jedes Praparat lehrt, dass die Zellen der oberflachlichen Schicht 
der Epidermis, ihren Platz beibehaltend, mehrmals sich mit Sekret 
erfiillen und es abgeben. Je nach dem Sekretinhalt der Zellen 
wechseln ihre Grosse, Gestalt und Farbbarkeit und veraindern 
sich die Lage und die Form ihres Kerns, ahnlich wie bei vielen 
anderen Driisenzellen. 

Eine Ablésung grésserer oder geringerer Partien der ober- 
tlichlichen Zellenlagen kann natiirlich gelegentlich durch aussere 
Verletzungen der Tiere hervorgerufen werden. Ich bin auch bei 


meinen Untersuchungen ein paarmal auf solche Hautstellen ge- 


stossen, wo die zwei bis drei oberen Zellenlagen sicher vor dem 
Fang der Tiere, vielleicht durch das Kratzen der Hornzihne ihrer 
Gesellen, entfernt worden waren. Auch bei der Sekretentleerung 
der beiden grossen Driisenzellenformen kann man hie und da be- 
obachten, dass eine oder ein paar der Obertlachenzellen mechanisch 
abgelist und mit dem Sekret der ersteren fortgerissen werden. 
Absterbende Zellen werden in der obertlichlichsten Lage ziemlich 
haiufig angetroffen. Sie gehen an Ort und Stelle zugrunde (vgl. 5. 19). 

Nach Farbung der Schnitte mit Delafields Hamatoxvlin 
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erscheint das Sekret der Obertlichenzellen heller blau als jenes 
der grossen Schleimzellen, die nach dieser Farbung eine tiefere, 
mehr ins Violett itibergehende Farbenstufe annehmen (vgl. Fig. 3). 
Nach Thioninfirbung mit nachfolgender Aurantia-Differenzierung 
entfarbt sich das Sekret der kleinen Schleimzellen bald vollstandig, 
wihrend das der grossen, blasenformigen Zellen einen rot- oder 
grauvioletten Farbenton beibehalt. Es muss nach diesem ver- 
schiedenen farberischen Verhalten der Sekrete der beiden Schleim- 
zellenformen der Epidermis offenbar ein nicht geringer Unterschied 
in ihrer chemischen Zusammensetzung vorhanden sein, 

Wie von friiheren Untersuchern hervorgehoben, zeichnen 
sich die Obertlichenzellen der Epidermis von Myxine vor allem 
durch ihren eigentiimlichen hutikularsaum aus. In _ sekret- 
leeren Zellen wird derselbe an Vertikalschnitten durch die Haut 
aus regelmissig angeordneten, dicht nebeneinander gelegenen, 
parallelen, lotrecht zur Oberflaiche gestellten dunkleren Streifen 
gebildet. welche durch enge, helle Zwischenriume voneinander 
getrennt werden und sich nach unten in die innere Zone des 
Ektoplasmas, welche das Endoplasmakimmerchen (vgl. u.) nach 
oben abschliesst, verlieren. In sekretgefiillten Zellen aber. und 
besonders bei jungen Tieren, ist die Anordnung und Stellung der 
Streifen unregelmassiger. Ihr gegenseitiger Abstand ist hier zum 
Teil erheblich grésser, und die Streifen sind an vielen Stellen 
miteinander zu einem unregelmassigen Balkenwerk verbunden. 
Die Zwischenriume zwischen den Streifen sind hier von dem 
innerhalb des Endoplasmas der Zellen gebildeten Sekret gefiillt. 
und die Streifen selbst werden wegen des ihnen anhaftenden 
Sekretes von den Schleimfarben gefarbt. 

Wie in der Literaturiibersicht erwabnt, sind von friiberen 
Untersuchern der Myxinehaut verschiedene Auffassungen iiber die 
Struktur dieses Kutikularsaums geaiussert worden. Schon Kélliker 
beschrieb denselben als gewissermassen ,porés*. Maurer sah 
in der tiefen Schicht desselben eine senkrechte Streifung, fand 
aber seine iiussere Schicht homogen. Retzius endlich fand die 
dunkler gefairbten lotrechten Streifen des Kutikularsaums aus 
glinzenden Koérnchen bestehend, hilt es aber fiir unwahrscheinlich, 
dass die engen Zwischenriume zwischen den Kérnchenreihen als 
wirkliche Porenkanilehen aufzufassen sind. 

Es ist nun nicht schwer nachzuweisen, dass Kélliker Recht 
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hat, und dass wir hier eines der schénsten Beispiele poréser Kuti- 
kularsiume, das es iiberhaupt gibt, vor uns haben. 

In Fig. 97 ist ein Teil eines parallel zur Obertliche der 
Haut gefiihrten Schnittes durch die oberen Teile einiger Deck- 
zellen wiedergegeben. Im ganzen sind elf Zellen gezeichnet, von 
welchen die unteren in einer etwas tieferen Ebene als die oberen 
vom Schnitte getroffen sind. In den letzteren, vor allem in der 
Zelle links oben, die unmittelbar unterhalb ihrer freien Obertlache 
durchgeschnitten ist, zeigt der Kutikularsaum ein dusserst charak- 
teristisches Bild. Er ist wie ein Sieb durchlichert. Das (itter- 
werk, das die feinen, ungefihr gleich grossen Locher begrenzt. 
wird von einer vollkommen homogenen, mittels des Saurefuchsins 
intensiv rot gefirbten Substanz gebildet. In den unteren, tiefer 
getrofienen Zellen ist das Gitterwerk schwacher gefarbt. und die 
Lécher sind grésser, und zwar treten diese Verdinderungen im 
Bau des Kutikularsaums um so deutlicher hervor. je tiefer unter- 
halb der Obertliche der Zelle derselbe durchgeschnitten ist. Von den 
abgebildeten Kutikularsiumen zeichnen sich zwei bis drei durch ihre 
geringere Ausbreitung und durch ihre wenigen Lécher aus. Dieselben 
gehéren kolbenférmigen Zellen der zweiten Epidermislage an. 

Beim Heben und Senken des Tubus vermag man nun leicht 
festzustellen, dass die erwahnten Locher des Kutikularsaums quer 
getrotfene Kandlchen darstellen, die nahe ihrer Miindung an der 
freien Obertliche der Zelle eng und dickwandig sind. sich nach 
unten aber erweitern und diinnere, weniger starre Winde be- 
kommen. Einen kérnigen Bau dieser Wande der Kanilchen. wie 
ihn Retzius schildert, habe ich niemals beobachtet. 

Der Bau des Kutikularsaums lasst sich auch an_ trisch 
isolierten Zellen sehr gut studieren. Mehrmals ist es mir ge- 
lungen, an den scheinbar noch lebenden Zellen zu beobachten, 
wie sich das Sekret des Endoplasmas in die Porenkanalchen hinein 
direkt fortsetzte, dieselben erweiternd. Noch deutlicher tritt die 
Struktur des Kutikularsaums nach Vitalfarbung der Tiere hervor. 
Nach Anwendung des Neutralrots werden die Kanalchenwande 
nach einiger Zeit rot gefarbt, ahnlich wie an Saurefuchsinpraparaten. 
Nach Vitalfarbung mit Bismarckbraun bleiben die Kanalchenwande 
selbst ungefarbt, ihr Inhalt wird dagegen braun tingiert. 

Der aussere, festere Teil des Kutikularsaums ist starker 
lichtbrechend als der tiefere. An dicken, senkrecht zur Ober- 
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tliche der Haut gefiihrten Schnitten kénnen die engeren Partien 
der Porenkanilchen in diesem Teil, besonders an sekretleeren 
Zellen, iibersehen werden, wodurch man den Eindruck bekommen 
kann, dass der innere gestreifte Teil des Kutikularsaums nach 
aussen von einer homogenen, lichtbrechenden Lage abgeschlossen 
sei. Méglicherweise sind es solche Bilder, die der Beschreibung 
Maurers (ygl. 0.) von den beiden Schichten des Saumes zu- 
grunde liegen. Es kann aber auch sein, dass die der Hautober- 
flache oft anhaftende diinne Sekretschicht (vgl. Fig. 3, 93, 95) von 
diesem Verfasser falschlich als ein dem Kutikularsaum angehoriger 
Teil aufgefasst worden ist. 

Wie der iibrige Teil des Ektoplasmas der Obertlichenzellen 
ist auch derjenige, der den Kutikularsaum bildet, mittels feiner 
Protoplasmabriicken mit den Nachbarzellen verbunden (Fig. 97). 
Zwischen den an die freie Obertliche grenzenden Partien der 
Kutikularsiume kénnen Kittleisten nachgewiesen werden, die die 
feinen Interzellularraume nach aussen abschliessen (Fig. 96). 

Wie von Maurer und Retzius geschildert, haben die 
Obertlachenzellen eine prismatische Form, die nach der Sekret- 
fiillung der Zellen von niedrig kubisch bis hoch zylindrisch wechselt 
und auch durch die Sekretfiillung der Nachbarzellen in sehr ver- 
schiedener Weise beeintlusst werden kann. Nach unten laufen 
sie oft in einen kiirzeren oder langeren Fortsatz aus, der zwischen 
die Zellen der tieferen Schicht abwarts dringt. 

An Zenkerpraparaten, die mit Eisenhimatoxylin gefarbt 
worden sind, tritt in sekretleeren und nur wenig Sekret ent- 
haltenden Zellen der obertlichlichen Epidermisschicht die von 
Retzius erwihnte und in mehreren seiner Abbildungen wieder- 
gegebene Sonderung des Plasmas dieser Zellen in zwei Zonen, 
eine dussere, dunkler gefirbte und eine innere, hellere, welche 
den ovoiden oder spharischen Kern einschliesst, sehr deutlich 
hervor (Fig. 96). Die innere Zone, das Endoplasma, wird nach 
aussen von dem festeren Ektoplasma allseitig umgeben. Sie hat 
oberhalb des Kerns ihre grésste Ausbreitung, dieser Teil wird 
auch wahrend der Sekretanhiufung innerhalb der Zelle immer 
michtiger. Nach oben wird das Endoplasma von dem den Kuti- 
kularsaum bildenden Teil des Ektoplasmas begrenzt. Unterhalb 
des Kernes ist das Endoplasma nur als diinne Schicht vorhanden, 
welche von einer ahnlichen kapselartigen Differenzierung des 
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Ektoplasmas, wie wir sie an der Grenze der beiden Plasmaschichten 
in den indifferenten Bildungszellen der Epidermis fanden (I, 1), 
begrenzt wird. Wahrend der Sekretansammlung innerhalb der 
Obertlachenzellen wird die Abgrenzung des Endoplasmas nach 
oben weniger scharf, indem sich jetzt auch der Kutikularsanm 
an den Eisenhimatoxylinpraparaten heller farbt. 

Ahnlich wie das Endoplasma der Bildungszellen der Epi- 
dermis zeigt auch jenes der sekretleeren Obertiichenzellen nach 
Sublimattixierung der Haut, so wie es Retzius schildert. ein 
ziemlich weitmaschiges Protoplasmanetzwerk. Innerhalb desselben 
lassen sich in einigen Zellen die Zentriolen als zwei kleine Punkte 
nachweisen (Fig. 96). Neben denselben wird auch eine wechselnde 
Anzahl kleinerer und grésserer Kérnchen und Kiigelehen vorge- 
funden. Der Kern der Obertlichenzellen bietet von seinen oben 
erwihnten, von der Sekretfiillung der Zellen abhangigen Lage- 
und Gestaltverinderungen abgesehen, nichts Bemerkenswertes. 
Nur lisst sich anfiihren, dass gar nicht selten zwei Kerne in 
einer Obertlichenzelle angetrotten werden. Wo dies der Fall ist. 
findet man oft, dass die Plasmakapsel als eine unvollstindige 
Scheidewand zwischen die beiden Kerne von unten her emporragt. 

Mittels der gewéhnlichen Untersuchungsmethoden lasst sich 
wenig weiteres iiber den Bau der Oberflichenzellen feststellen. 
Farbt man aber diinne Schnitte in Flemming-Bendas oder 
Champys Osmiumgemischen fixierter Hautstiicke mit Saure- 
fuchsin-Thionin nach Kull, so wird man von dem Reichtum an 
bunt gefirbten Plasmaeinsehliissen in den Zellen der obertlachlichen 
Epidermislagen ganz iiberrascht (vgl. Fig. 98). Nebeneinander 
finden sich im Endoplasma der Zellen kleinere und gréssere 
Kiigelchen und unregelmiissiger geformte horperchen, von denen 
die meisten rot, andere griin, wieder andere blau gefarbt sind. 
Das Vorkommen dieser Kérper hingt offenbar mit der Sekret- 
bildung innerhalb der Zellen zusammen und scheint von recht 
komplizierten Vorgingen wahrend derselben zu zeugen. Wir 
wollen unten versuchen, durch das Studium der Entwicklung 
der kleinen Schleimzellen ihre Sekretbildung von Stute 
zu Stufe zu verfolgen. 

Wie wir uns aus der Schilderung von dem Bau der in- 
differenten Bildungszellen der Epidermis (Kap. 4, A) erinnern 
werden, hatten diese Zellen meistens eine zylindrisch-prismatische 
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Form (vgl. Fig. 4—12). Ihre ovoiden Kerne waren von dem 
weichen, halbfliissigen Endoplasma, das selbst wieder von dem 
festeren Ektoplasma nach aussen begrenzt wurde, allseitig um- 
schlossen. Am oberen Pole des Kerns, in der sich hier befindenden 
grosseren Endoplasmaansammlung, hatten die Zentriolen ihre Lage. 
Nach geeigneter Vorbehandlung der Hautstiicke und Farbung der 
Schnitte wurden ausserdem innerhalb des Endoplasmas fuchsino- 
phile Faden und Koérnechen in etwas wechselnder, immerhin aber 
bedeutender Anzahl, sowie auch einzelne lipoide Granula gefunden. 
Von den letzteren, die allein nach Osmiumbehandlung des Materials 
zur Darstellung gebracht werden konnten, liess sich nachweisen, 
dass sie yon fuchsinophilen Granula gebildet worden waren. 

Die jiingsten Entwicklungsstadien der kleinen Schleimzellen 
finden sich nun in den tieferen Epidermislagen zwischen diesen 
ihren Mutterzellen zerstreut. Sie stimmen aber betreffs ihrer 
iusseren Gestalt in so hohem Mafe mit denselben iiberein, dass sie 
nach Benutzung der gewoéhnlichen Fixierungs- und Farbmethoden 
von jenen nicht unterschieden werden kénnen (vgl. Fig. 1 u. 3). Erst 
die Anwendung solcher Methoden, welche die verschiedenen Plasma- 
strukturen zur Darstellung bringen, erlaubt uns in den tieferen 
Epidermislagen neben den indifferenten Bildungszellen eine be- 
sondere Art von Zellen zu unterscheiden, die sich durch das Vor- 
kommen grésserer fuchsinophiler Koérnchen oder unregelmiissig 
geformter Korperchen innerhalb ihres Endoplasmas auszeichnen 
(vgl. Fig. 98, die beiden Zellen der zweiten Reihe von unten, 
Fig. 102, 103). Neben diesen grésseren fuchsinophilen Kérperchen 
werden in den betretfenden Zellen haufig auch lipoide Granula, 
die eine bedeutendere Grdésse als die entsprechenden Granula der 
indifferenten Bildungszellen haben, gefunden. Auch zeigt endlich 
der oberhalb des Kerns gelegene Teil des Endoplasmas dieser 
Zellen, wo die erwihnten Plasmastrukturen in der Regel gelegen 
sind. meistens eine etwas gréssere Ausdehnung als der ent- 
sprechende Teil des Plasmas der indifferenten Zellen. 

Ganz ahnliche fuchsinophile Kérperchen und grosse lipoide 
Granula werden innerhalb der kleinen Schleimzellen der ober- 
tlachlichen Epidermislagen, iiber deren Natur kein Zweifel bestehen 
kann, gefunden, fehlen aber sowohl in den indifferenten Zellen, 
wie in den verschiedenen Entwicklungsstadien der beiden grossen 
Driisenzellenformen der Epidermis, die ihrerseits wieder durch 
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andere Struktureigentiimlichkeiten gekennzeichnet werden (vgl. 
Kap. 4; B 1 u. 2). Wie die Verfolgung der weiteren Umbildung 
dieser Zellen lehrt, stellen sie junge Schleimzellen dar, und die in 
ihrem Plasma vorkommenden grésseren fuchsinophilen Kérperchen 
sind als Sekretgranula aufzufassen. 

Auf welche Weise sind nun diese letzteren gebildet worden ? 
Sind die fuchsinophilen Plasmaelemente der Zellen, zwischen denen 
sie gefunden werden, bei ihrer Bildung tatig gewesen, oder sind 
sie unabhingig von diesen Gebilden im Endoplasma entstanden ? 

Mit der Kenntnis von der Bildung der Sekretgranula der 
Fadenzellen durch Segmentierung homogener Plasmafaden (hap. 4; 
b 1) kénnte die Annahme, dass auch hier eine ahnliche Bildungs- 
weise der Sekretgranula vorliege, a priori wahrscheinlich erscheinen, 
Die Bilder liefern jedoch bei einem genaueren Studium keine stiitze 
fiir eine solehe Annahme. Weder eine Anordnung der sekret- 
granula in Reihen, welche auf die Bildung derselben aus einem 
und demselben Faden hindeuten kénnte, noch das Vorkommen 
einer geschlossenen Reihe von Ubergangsformen von ganz kleinen 
Granula, die das Kaliber der Plasmafiden ungefaihr zeigten, zu 
den griésseren Formen, von denen hier die Rede ist, lasst sich 
in den jungen Schleimzellen konstatieren. Dagegen werden 
zwischen den f.en Plasmaelementen dieser Zellen haufig eigen- 
tiimliche, meistens halbmond- oder sichelférmige, ungleichmiissig 
gefairbte Kérper beobachtet, die innerhalb des Plasmas der in- 
ditferenten Epidermiszellen nicht vorhanden waren, sich bei ge- 
nauerer Untersuchung aber auch in Alteren Schleimzellen nach- 
weisen lassen, und deren Vorkommen mit der Bildung der 
Sekretgranula in irgend einem Zusammenhang zu stehen scheint. 

Wenn man, um die Natur dieser letzteren Plasmakérper 
ins reine zu bringen, eine gréssere Anzahl derselben aus _ver- 
schiedenen jungen Schleimzellen méglichst genau abzeichnet und 
zusammenstellt, so ergibt sich bald aus dem Studium der Ab- 
bildungen die wichtige Tatsache, dass sich eine geschlossene Ent- 
wicklungsreihe der Gebilde zwanglos aufstellen lasst (vgl. Fig. 101). 
Die jiingsten Stadien derselben lassen sich auf fuchsinophile 
Stibchen zuriickverfolgen, die meistens leicht gebogen, an ihrer 
Mitte etwas dicker, an beiden Enden aber zugespitzt sind. Bei 
genauerer Betrachtung dieser Stabchen wird man oft gewahr, dass 
sie an ihrer konkaven Seite nicht ganz scharf begrenzt sind, was 
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wieder darauf beruht, dass das Stabchen hier mit einem kleinen 
Trépfehen einer hellen Substanz in engem Zusammenhang zu 
stehen scheint. An kleineren Stabchen hebt sich die ihnen an- 
gelagerte Substanz von dem umliegenden Endoplasma nur wenig 
ab, es ist deswegen auch ausserst schwer, durch Abbildungen 
einen richtigen Eindruck von diesen Gebilden zu geben. Gleich- 
zeitig mit einer Vergrésserung der Stibchen erfolgt aber all- 
mahlich auch eine Kondensation der ihnen anhaftenden Trépfchen, 
und zwar beginnt diese Kondensation immer in demjenigen Teil 
der Trépfechen, welcher dem Stabchen am nachsten gelegen ist, 
und schreitet von hier aus weiter vorwiirts, bis das ganze Tropf- 
chen an den mit Saurefuchsin gefairbten Praparaten eine hellrote 
Farbe angenommen hat und sich dadurch von der Umgebung 
deutlich absetzt. Meistens ist diese Kondensation von einer 
weiteren Verwischung der Grenze zwischen dem Stibchen und 
dem Trépfchen begleitet. Man kann den auf diese Weise ge- 
bildeten Koérper mit einem mehr oder weniger ausgebogenen 
Hufeisen, in dessen Konkavitét eine weichere Substanz membran- 
artig ausgespannt ist, vergleichen. Noch eine Zeitlang hebt sich 
der aus dem Stabchen hervorgegangene Randreifen dieses in der 
Regel platten, nicht selten wellenférmig gebogenen Koérpers durch 
seine dunklere Farbe von seiner inneren Partie ab. Indem das 
ganze Gebilde aber an Grésse weiter zunimmt und zugleich auch 
eine sehr unregelmiassige, oft schalenahnliche Form annimmt, ver- 
liert sich jedoch allmahlich dieser Farbenunterschied, und es geht 
ein nach Farbung mit Saurefuchsin intensiv rot tingierter Korper 
hervor, der das fertige Sekretgranulum darstellt. 

Wie die Untersuchung der Granula frisch isolierter Zellen 
lehrt, haben sie eine weiche, zihe Konsistenz und verandern sehr 
leicht ihre Gestalt. Nach Wasseraufnahme schwellen sie erheblich, 
schrumpten andererseits, in hypertonischen Liésungen untersucht, 
entsprechend stark. Sie nehmen bei Vitalfarbung der Tiere mit 
Neutralrot diese Farbe mit Begierde auf, was ein genaueres 
Studium der Formverainderungen derselben in_ verschiedenen 
Medien sehr begiinstigt. 

Sei der Beurteilung der dusserst wechselnden Form und 
Grésse, welche die Granula in fixiertem Material aufweisen, muss 
sicher in erster Reihe dieser ihrer grossen Veranderlichkeit durch 
Einwirkung heterotonischer Fliissigkeiten Rechnung  getragen 
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werden. Gewisse abweichende Formen der in Entwicklung be- 
griffenen Granula scheinen jedoch ihre Entstehung auch anderen 
Griinden verdanken zu kénnen. So sind z. B. die nicht ganz 
selten vorkommenden winkelférmigen und einer Pfeilspitze ahnlichen 
Granulaanlagen sehr wahrscheinlich auf eine vorangehende Ver- 
klebung zweier Bildungsstabehen zuriickzufiihren (vgl. Fig. 100). 
Die ebenfalls recht hiufig zur Beobachtung kommenden spul- 
formigen Granula scheinen aber aus Stibehen, die sich wahrend 
ihrer weiteren Umbildung nicht zusammengebogen haben, hervor- 
gegangen zu sein. 

Wenn man sich in Zellen, die durch ihren Inhalt an fertig 
gebildeten Sekretgranula sich als schon differenzierte Driisenzellen 
kennzeichnen, mit den friihsten Entwicklungsstadien der fuchsino- 
philen Sekretgranula vertraut gemacht hat, so vermag man das 
Vorkommen ihnlicher Granulaanlagen auch in manchen Zellen zu 
konstatieren, die man friiher als indifferente Bildungszellen anzu- 
sehen geneigt war. Eine solche Zelle ist in Fig. 99 abgebildet 
(vgl. auch die unterste Zelle der Fig. 98). Ohne Kenntnis von 
der Entwicklung der Sekretgranula wiirde man dieselbe sicher 
als eine indifterente Zelle aufgefasst haben. Bei genauerer Be- 
trachtung derselben bemerkt man aber in dem oberhalb des 
Kernes gelegenen Teil ihres Endoplasmas links zwischen den f.en 
Plasmaelementen ein gebogenes dickeres Stabchen, das wir jetzt 
als die Anlage eines Sekretgranulums zu identifizieren vermdégen. 
Die Zelle ist demnach als eine junge Driisenzelle zu betrachten. 

Fragen wir nun schliesslich, von welcher Natur die Stabchen 
sind, die zur Bildung der Sekretgranula Anlass geben, so kann 
die Antwort nicht zweifelhaft sein. Diese Stibchen stimmen 
sowohl was ihre Grésse wie Fiarbbarkeit betrifft, mit den fuchsino- 
philen Plasmafiden der indifferenten Bildungszellen genau tiberein, 
und es lisst sich zwischen diesen beiden Gebilden eine so voll- 
stiindige Reihe von Ubergingen nachweisen, dass man in Betreff 
mancher f.en Faden des Plasmas im Zweifel bleibt. ob sie zu der 
einen oder der anderen dieser beiden Kategorien zu rechnen sind. 

Wir gelangen somit zu dem Ergebnis, dass die Bildung der 
Sekretgranula auch in den kleinen Schleimzellen durch die 
fuchsinophilen (Altmannschen) Plasmaelemente veranlasst wird. 
Die Art und Weise, auf welche sich die Plasmaelemente an der 
Bildung der Sekretgranula in diesen Zellen beteiligen, ist jedoch 
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von jener, die uns aus den Fadenzellen bekannt ist, insofern ver- 
schieden, als die Granulabildung hier von den unsegmentierten 
Plasmafaden selbst ihren Ausgangspunkt nimmt. wahrend sie in 
den letzteren Zellen von kleinen Granula, die durch Segmentierung 
der homogenen Plasmafaden hervorgehen, bewirkt wird ?). 

Recht auffallend ist die Ubereinstimmung in ihrem Aussehen, 
welche die auf diese verschiedenen Weisen hervorgegangenen 
sekretgranula der kleinen Schleimzellen und der Fadenzellen an 
einem gewissen Entwicklungsstadium, nimlich wenn sie beide aus 
einer festeren, sich dunkler firbenden Randschicht und einer 
weicheren, sich heller farbenden inneren Partie bestehen, darbieten 
kénnen (vgi. die Fig. 101 u. 59). Bei den ersteren Granula bildet. 
wie wir gesehen haben, dieses Entwicklungsstadium die Einleitung 
zu einer weiteren Kondensation der Granula, bei den letzteren 
aber stellt es das Resultat einer inneren Ditterenzierung der 
friiher homogenen Granula dar. 

Die etwas alteren Stadien der kleinen Schleimzellen, welche 
der Hautobertliche niher angetroffen werden, zeichnen sich durch 
ihren grésseren Reichtum an fuchsinophilen Sekretgranula aus 
(Fig. 103—104). Dementsprechend hat auch der oberhalb des 
Kerns gelegene Teil des Endoplasmas dieser Zellen, wo die Granula 
angesammelt sind. eine bedeutendere Machtigkeit als bei den 
jiingeren, tiefer in der Epidermis gelegenen Zellen. Neben den 
Sekretgranula werden immer noch zahlreiche f.e Plasmaelemente. 
sowie eine wechselnde Anzahl lipoider Granula im Endoplasma 
angetrotten. Auch die letzteren Granula haben an Zahl, vor 
allem aber an Grésse zugenommen. Bei genauerer Untersuchung 
der Plasmaelemente lisst sich eine fortgesetzte Neubildung sowohl 
f.er Sekretgranula wie lipoider Granula von ihnen auch innerhalb 
dieser Zellen nachweisen. 

Wenn wir nun an diejenigen kleinen Schleimzellen gelangen, 
welche zwischen den basalen Teilen der kolbenfoérmigen Zellen 
der obertlichlichen Epidermislage gelegen sind (Fig. 93), so 
werden wir in den nach Altmann-Kull gefarbten Praparaten 
innerhalb ihres Endoplasmas neben den schon bekannten Plasma- 

Ich sehe hier von der nicht sicher zu entscheidenden Frage ab, ob in 
den Fadenzellen vielleicht auch fuchsinophile, Alt mannsche Plasmagranula 
zur Bildung von Sekretgranula direkt den Anlass geben kénnen (vgl. 
I,1, 8. 159). 
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einschliissen eine Art eigentiimlicher Gebilde gewahr, die uns 
in den tieferen Zellenlagen der Epidermis nicht begegnet sind. 
Es sind dies die oben kurz erwahnten grésseren Granula, die 
eine bunte Mischung von roter, griiner und blauer Farbe aut- 
weisen (vgl. Fig. 105—106, untere Zellen rechts). 

Beim Versuch, die Entstehung dieser Kérper zu ermitteln, 
werden wir bald auf einige gréssere lipoide Granula aufmerksam, 
welche von einer rot gefirbten Randschicht umgeben sind, oder 
an ihrem einen Pole mit einem bald mehr spharischen, bald mehr 
sichelfoérmigen roten Kérper vereinigt sind (Fig. 107). Auch in 
den Kaliumbichromat - Formalin-Osmiumpriparaten werden nach 
Farbung mit Saurefuchsin ganz entsprechende Gebilde beobachtet. 
Sie werden hier von einem rot gefirbten und einem von der 
Osmiumsiure geschwirzten Teil zusammengesetzt. 

Diese Koérper sind offenbar durch die Vereini- 
gung eines fuchsinophilen Sekretgranulums mit 
einem lipoiden Granulum entstanden. 

Bei genauerem Studium der Form dieser zusammengesetzten 
Granula lisst sich feststellen, dass der lipoide Teil derselben von 
dem fuchsinophilen sehr oft wie eine Eichel von ihrem Kelche 
umfasst wird. Je nachdem man solche Granula von oben oder 
von der Seite betrachtet, wird ihr fuchsinophiler Anteil als eine 
Randschicht oder als ein sichelférmiger Kérper, welcher dem einen 
Pole des lipoiden Granulums aufsitzt, erscheinen. Neben diesen 
Giranula werden manchmal einige angetrofien, die sich durch ihre 
bedeutendere Grésse und unregelmissigere Gestalt auszeichnen. 
Dieselben sind offenbar durch die Vereinigung melrerer fuch- 
sinophiler und lipoider Granula entstanden. 

Wahrend die beiden Bestandteile der hier erwihnten zu- 
sammengesetzten Granula durch eine scharfe Grenzlinie von- 
einander abgesetzt sind, werden in denselben Zellen, wo sie vor- 
kommen, hautig auch dahnliche Granula beobachtet, die eine solche 
deutliche Abgrenzung ihrer beiden Substanzteile nicht darbieten 
(Fig. 108a). Der fuchsinophile Anteil dieser letzteren zusammen- 
gesetzten Granula zeigt zugleich oft einen mebr_ blassroten 
Farbenton. In den Kaliumbichromat-lormalin-Osmiumpraparaten 
lasst sich feststellen, dass der lipoide Teil solecher Granula von 
der Osmiumsiure weniger intensiv geschwirzt wird und haufig 
nur grau gefairbt erscheint. 
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Es ist nicht zweifelhaft, dass diese letzteren Granula weitere 
Entwicklungsstadien der ersteren darstellen, und dass die be- 
sonderen Merkmale, welche sie jenen gegeniiber charakterisieren, 
darin bedingt sind, dass die beiden Substanzen der Granula sich 
jetzt miteinander zu mischen und aufeinander chemisch einzu- 
wirken angefangen haben. 

Dass in der Tat chemische Umsetzungen tiefgreifender Art 
innerhalb der Granulakoérper statttinden, das beweisen die weiteren 
Veranderungen an Fiarbbarkeit, welche diese Granula in den mit 
Sdurefuchsin und Thionin gefarbten Schnitten bald beobachten 
lassen. Anfangs kleine, bald aber ausgedehntere Partien der 
Granula nehmen eine griinblaue bis rein blaue Farbe an. Diese 
Granula zeigen sich somit gleichzeitig rot, griin und blau gefarbt 
(vgl. Fig. 106, 108 b, mehrere Granula der Fig. 109). Indem sich 
die blauen, vom Thionin gefairbten Partien immer vergréssern, 
verschwindet allmahlich jede Griinfarbung der Granula, dagegen 
werden noch eine Zeitlang kleinere oder gréssere rotgefirbte 
Kiigelchen oder unregelmissig geformte Kérperchen innerhalb 
derselben beobachtet (vgl. Fig. 108¢). Schliesslich verschwinden 
aber auch diese, und die Granula werden von dem Thionin allein 
gefirbt. Ihre Substanz, die friiher einen kompakten Bau zeigte, 
ist gleichzeitig vakuolisiert worden (vgl. Fig. 109). 

Die Reifung der Prosekrete der kleinen Schleimzellen ist 
hiermit beendigt. Durch Platzen der Vakuolen fliesst das fertig 
gebildete Sekret mit dem von anderen Granula stammenden zu- 
sammen und wird vorliufig im Endoplasmaraum oberhalb des 
Kerns abgelagert. Vom Thionin wird das fertige Sekret schwacher 
blau als die reifen Sekretvakuolen gefarbt. 

In frisch isolierten kleinen Schleimzellen der Epidermis von 
Tieren, die mit Neutralrot vital gefarbt sind, erkennt man die 
oben beschriebenen Entwicklungsstadien der zusammengesetzten 
Granula als grosse Kiigelchen wieder, die aus mehreren hellen 
Blaschen (Sekretvakuolen) bestehen, in deren Innerem oft kleine, 
vom Neutralrot gefarbte Kérnchen eingeschlossen sind. Die 
fuchsinophilen Sekretgranula der Zellen sind in diesen Praparaten 
vom Neutralrot prachtvoll rotgefarbt. 

Die oben geschilderte Sekretbildung innerhalb des Endo- 
plasmas der kleinen Schleimzellen findet offenbar fortwahrend 
statt. Es werden naimlich in vielen Zellen neben reifen Sekret- 
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granula und verschiedenen Formen der Mischgranula auch ganz 
junge Entwicklungsstadien sowohl fuchsinophiler wie lipoider 
Granula beobachtet. 

Die f.en Plasmaelemente, vor allem die Faden, nehmen 
wihrend der Sekretbildung an Zahl augenscheinlich ab. Das 
Endoplasma der kolbenfoérmigen Zellen enthalt jedoch auch an 
der Hohe der Sekretablagerung immer nach gelungener Farbung 
der Schnitte sowohl einige f.e Fiden wie eine gréssere oder ge- 
ringere Anzahl f.er Granula. Diese letzteren treten teils als 
kleine Kornerketten, die aus zwei oder drei Kérnern von ge- 
wohnlicher Grésse bestehen, teils auch als Einzelkérner auf. Unter 
den letzteren zeichnen sich immer einige durch ihre etwas be- 
deutendere Grésse aus. Manchmal bleibt man im Zweifel. ob 
diese Kérnchen wirklich als Altmannsche Plasmagranula, oder 
nicht eher als junge f.e Sekretgranula aufzufassen sind. Ihre 
Form ist sehr oft nicht spharisch, sondern am einen oder an 
beiden Polen etwas zugespitzt. Wir kommen weiter unten bei der 
Schilderung der zylindrischen Oberflichenzellen auf die Natur 
dieser Plasmakérperchen wieder zuriick. 

Die Bildung und Ablagerung des Sekrets ist, wie schon 
oben erwihnt, auf den oberhalb des Kerns gelegenen Endoplasma- 
teil beschrankt; dieser nimmt deswegen wahrend der Sekretan- 
sammlung allmahlich an Ausdehnung zu, und zwar nach allen 
Richtungen. Der Kern wird yom Sekret gegen die Basis der 
Zelle gedriickt und an seinem oberen Pole abgeplattet oder napf- 
formig ausgehdhit. Die diinne ektoplasmatische Wandhiille wird 
seitlich vorgebaucht, der starker entwickelte obere Ektoplasmateil 
zwischen die Oberflachenzellen emporgeschoben. Die Zelle be- 
kommt hierdurch Kolben- oder Keulenform (Fig. 94, 106, linke 
Zelle). Die Grenze zwischen den beiden Plasmaschichten, die im 
oberen Zellteil immer weniger scharf als im unteren war, ver- 
schwindet jetzt in der axialen Partie ganz, indem das Sekret 
in das Ektoplasma hier eindringt und dieses sein festes, homo- 
genes Aussehen verliert. Schon vor dem Eindringen des Sekrets 
in den Fortsatz zeigt derselbe eine deutliche Affinitaét zum 
Delafieldschen Hamatoxylin und Thionin. In vielen Fallen 
beobachtet man, dass dieser obere Ektoplasmateil der Zelle an 
senkrecht zur Hautobertliche gefiihrten Schnitten, wie Retzius 
zuerst geschildert hat, in seiner oberen Partie eine zur Haupt- 
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achse der Zelle parallele Streifung zeigt, wodurch er einen Bau 
bekommt, der an den Porensaum der zylindrischen Oberflichen- 
zellen erinnert. Von dem sich in immer grésserer Menge inner- 
halb der Zelle ansammelnden Sekret wird dieser Fortsatz schliess- 
lich bis zur Hautobertliche emporgeschoben, und das Sekret 
entleert sich hier Fig. 94). Die kleinen blaschenformigen Schleim- 
zellen haben sich auf diese Weise zu den kolbenférmigen Zellen 
der oberflichlichen Epidermislage entwickelt. Die Sekretent- 
leerung der kolbenférmigen Zellen scheint vorzugsweise zu einer 
Zeit zu erfolgen, wenn die benachbarten zylindrischen Ober- 
Haichenzellen sich im sekretleeren Zustand betinden und somit 
den yon unten empordringenden Fortsitzen der kolbenformigen 
Zellen den geringsten Widerstand bieten. 

Wahrend der Sekretentleerung der kolbenformigen Zellen 
erfolgt nun wieder eine erhebliche Volumverminderung derselben, 
sowie auch eine gleichzeitige Verinderung ihrer Gestalt. Der 
ampullenartig erweiterte untere Teil der Zelle sinkt allmahlich 
ein. der Kern nimmt infolge der Herabsetzung des intrazellularen 
Druckes seine urspriingliche ovoide oder sphirische Gestalt wieder 
an. Die ganze Zelle wird hierdurch. sowie durch den Druck. den 
die Sekretablagerung innerhalb der tiefer gelegenen Zellen von 
unten ab auf sie ausiibt, in die Reihe der zylindrischen Ober- 
flichenzellen gehoben. Ihr weiteres Leben ist auch von jetzt an 
an die Obertliche der Haut gebunden. 

Die im oberen ektoplasmatischen Fortsatz der Kolbenzellen 
schon triiher beobachtete senkrechte Streifung (vgl. 0.) tritt, 
nachdem dieser Zellteil an die Hautobertliche emporgeriickt ist. 
immer deutlicher hervor, und es entwickelt sich allmahlich an der 
freien Obertlache der Zelle ein Porensaum, der sich von der 
aihnlichen Bildung der Nachbarzellen nicht unterscheidet. Wie 
sich dieser Kutikularsaum eigentlich entwickelt, ist schwer im 
einzelnen zu verfolgen. Dass das Eindringen des Sekretes in den 
oberen Zellenfortsatz und die spiter erfolgende Entleerung des 
Sekretes zur Kanalisierung des Ektoplasmas mitwirken, ist wohl 
nicht zweifelhaft. Méglich ist es auch, dass die im Ektoplasma 
der Epidermiszellen von Myxine vorkommenden feinen Fibrillen 
(vel. I, 1, 5. 127) sich bei der Bildung der Kanalchenwande be- 
teiligen kénnen. Aber auch die Beriihrung des oberen Zellen- 
fortsatzes mit dem umgebenden Wasser scheint fiir die Ausbildung 
Bd. #2. Abt. I. 2 
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des Porensaumes von Bedeutung zu sein. Es ist nimlich offenbar. 
dass der Zellenfortsatz, sobald er die Hautobertliche erreicht hat. 
eine festere Struktur bekommt. Eine ahnliche Wirkung lasst 
sich auch an der gegen die Oberfliche gekehrten Partie des Ekto- 
plasmas tieferen Epidermislagen angehériger Zellen beobachten. 
die durch dussere Verletzung der Tiere die Deckschicht der Haut 
zu bilden kommen. 

Wenn wir von den kolbenférmigen Zellen absehen, wird 
die oberflachlichste Zellenlage der Epidermis, wie oben geschildert, 
von zylindrischen Zellen mit einem deutlichen Kutikularsaum ge- 
bildet. Je nach der Sekretfiillung dieser Zellen erschien ihr 
Plasma nach Fiirbung mit Delafields Hamatoxylin und Pikrin- 
siure hellgelblich oder blauviolett (vgl. Fig. 93— 95). Nach Farbung 
der Schnitte mit Saurefuchsin-Thionin-Aurantia nach Altmann- 
Kull beobachtet man im Endoplasma der sekretleeren Zylinder- 
zellen (vgl. Fig. 111—112) genau dieselben Strukturen wie in den 
jungen Schleimzellen der tieferen Epidermislagen. Zwischen zahl- 
reichen fuchsinophilen Plasmaelementen, die teils kérnchenférmig, 
teils fadenformig sind, kommen verschiedene Entwicklungsstadien 
der beiden Formen der Sekretgranula, der fuchsinophilen und 
lipoiden, vor. Nach Fixierung der Haut in Kaliumbichromat- 
Formalin-Osmiumsaure lisst sich die Bildung der lipoiden Granula 
aus fuchsinophilen Kérnchen in diesen Zellen mit besonderer 
Deutlichkeit verfolgen, indem sich alle Ubergange zwischen rein 
fuchsinophilen und solchen, die durch die Osmiumsiure geschwarzt 
sind, beobachten lassen. Dureh Wachstum, sehr wahrscheinlich 
auch durch Zusammentliessen mehrerer kleineren lipoiden Granula, 
werden gréssere solcher gebildet. 

Im Endoplasmaraum anderer Zellen finden wir nun eine 
wechselnde Anzahl grésserer fuchsinophiler und lipoider Granula 
angesammelt (Fig. 113). Diese Granula durchlaufen in den Ober- 
flichenzellen genau dieselben Umbildungen, wie fiir die blaschen- 
formigen Schleimzellen der tieferen Zellenlage oben geschildert, 
und es wird durch Berstung der Sekretvakuolen fertiges Sekret 
in steigender Menge im Endoplasmaraum der Zelle abgesetzt. 
Diese Sekretablagerung hat eine Vergrésserung und Gestaltver- 
anderung der ganzen Zelle, sowie auch eine Veranderung der 
Gestalt und der Lage des Zellkerns zur Folge (Fig. 93, 95). Die 
Zellen selbst nehmen an Hohe zu und ihr Kern bekommt, wie in 
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den kolbenformigen Zellen, eine basale Lage und wird mehr oder 
weniger abgeplattet. Auch die Sekretfiillung der Nachbarzellen 
wirkt natiirlich auf die Gestaltveranderung, welche die Zellen 
wihrend der Sekretablagerung innerhalb ihres Plasmas erfahren, 
in mancher Weise ein, indem die Zelleiber sich nach der Richtung 
des geringsten Widerstands ausdehnen. 

Die Sekretentleerung findet in den zylindrischen Obertlachen- 
zellen aut dieselbe Weise wie in den kolbenformigen Zellen statt. 
Das Sekret dringt in den ektoplasmatischen, zu der friiher be- 
schriebenen Porenkutikula umgebildeten oberen Teil des Zelleibs 
ein und wird durch die Kanilchen desselben auf die Hautober- 


Hache des Tieres entleert. 

Das in den zylindrischen Obertlachenzellen zu jeder Zeit an- 
gesammelte Sekret scheint bei Beriihrung der Tiere oder Reizung 
derselben anderer Art rasch entleert zu werden. Diese Zellen 
werden deswegen in den Praparaten sehr hautig in sekretleerem 
Zustand angetrotien. Durch starkere Reizung der Tiere vor ihrer 
kixierung gelingt es leicht, die Oberflichenzellen grésserer Haut- 


gebiete vollig zu entleeren. 

Zwischen den in verschiedenen Stadien der Sekretion sich 
betindenden QObertlichenzellen wird, wie oben (S. 4) kurz er- 
wihnt, ahnlich wie in vielen anderen sekretorischen Epithelien, 
eine bei den verschiedenen Tieren wechselnde Anzahl absterbender 
Zellen angetrofien. Dieselben zeichnen sich an den mit Séure- 
fuchsin gefirbten Hautschnitten schon beim ersten Blick durch 
ihre intensivere Rotfarbung von ihren normalen Nachbarn aus. 

In Fig. 114—117 sind vier aufeinanderfolgende Stadien des 
physiologischen Zerfalls der Obertlachenzellen wiedergegeben. Die 
Verinderungen, welche den nahe bevorstehenden Tod der Zelle 
ankiindigen, werden von einer Schrumpfung des basalen Zellteils 
eingeleitet (vgl. Fig. 114). Sowohl die Interzellularbriicken wie 
die Plasmatibrillen treten in diesem Teil deutlicher als friiher 
hervor und das Ektoplasma der ganzen basalen Halfte der Zelle 
farbt sich mit dem Siéiurefuchsin intensiver. Innerhalb des Endo- 
plasmas ist ein kérniger Zerfall der f.en Plasmastabchen sowie 
eine beginnende Verklumpung der Koérnchen bald zu beobachten. 
Der Kern nimmt einen gleichmassigen hellroten Farbenton an, 
was offenbar auf einer beginnenden Auftlésung seines Kernnetzes be- 
ruht. In den folgenden Stadien der Degeneration (vgl. Fig. 115— 117) 
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erfolgt allmahlich eine vollstindige Autlésung der f.en Plasma- 
kérnchen, dagegen bleiben die lipoiden Granula noch erhalten. 
Die Grenze zwischen Endo- und Ektoplasma schwindet. und der 
grésste Teil des Zelleibs bekommt einen gleichmissigen dunkel- 
roten Farbenton. Der obere Teil des Ektoplasmas mit dem Poren- 
saum behilt am lingsten seine friihere helle Farbe bei. Der 
geschrumpfte Kern farbt sich wie das umliegende Plasma gleich- 
missig dunkelrot. Dureh das Aufriicken der Zellen der tieferen 
Lagen werden diese Zellenleichen wahrscheinlich von ihren Nach- 
barn losgetrennt und schliesslich von der Epidermis abgestossen. 


Es wurde oben bei der Schilderung der kolbentOrmigen 
Schleimzellen erwahnt, dass sich nach gelungener Fixierung und 
Farbung der Praparate auch an der Héhe der Sekretablagerung 
eine wechselnde Anzahl f.er Plasmaelemente innerhalb dieser Zellen 
nachweisen laisst. Die Plasmaelemente kommen teils in der 
nachsten Umgebung des Kerns vor, teils sind sie in die feinen 
Plasmabalken und -septen eingelagert, die man auch an frisch 
isolierten Zellen die Sekretvakuole durchsetzen sieht, oder sie 
werden endlich an der Obertlache der letzteren, dicht unterhalb 
der ektoplasmatischen Wandschicht der Zelle, angetroftfen. Eine 
ganz ahnliche Verteilung der Plasmaelemente ist nun auch wihrend 
der Sekretablagerung innerhalb der zylindrischen Obertlichen- 
zellen zu beobachten. Hier wie dort zeichnen sich einige der 
f.en Einzelgranula durch ihre bedeutendere Grosse und abweichende 
Form aus. Neben den f.en Plasmaelementen werden in manchen 
mit Sekret gefiillten Zellen auch einige noch nicht reife Sekret- 
granula oberhalb des Kerns vorgefunden (vgl. Fig. 118). 

Wenn die Zellen sich waihrend der Sekretentleerung ver- 
kleinern, riicken die Plasmaelemente naiher aneinander (vel. Fig. 119, 
mittlere Zelle) und werden in Zellen. die ihr Sekret eben entleert 
haben, unterhalb des Porensaums, zwischen diesem und dem Kern. 
in recht grosser Zah! angetrotten (Fig. 119, linke Zelle, Fig. 122). 

Es ist nach dem oben Angefiihrten unzweifelhaft, dass eine 
gréssere oder geringere Anzahl der f.en Plasmaelemente innerhalb 
der kleinen Schleimzellen von einer Sekretionsphase zu der 
folgenden erhalten bleibt, und dass nicht simtliche in der Zelle 


am Anfang einer Sekretionsphase vorhandenen Plasmaelemente 
wihrend des Ablaufs derselben verbraucht werden. Es _ bleibt 
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aber noch eine offene Frage, inwieweit die in den funktionierenden 
Zellen zu jeder Zeit nachweisbaren Plasmaelemente den unver- 
inderten Rest des urspriinglichen Vorrats der betreffenden Zellen 
an Plasmaelementen darstellen, oder ob wihrend der Entwicklung 
und sekretorischen Funktion der Zellen eine Neubildung von 
Plasmaelementen innerhalb derselben stattgefunden hat. 

Kine vergleichende Untersuchung der Anzahl der f.en Plasma- 
elemente junger Schleimzellen der tieferen Zellenlagen mit der- 
jenigen sekretleerer Obertlachenzellen lehrt uns, dass die Plasma- 
elemente in den letzteren Zellen keineswegs in geringerer Zahl 
als in den ersteren vorhanden sind. Die sekretleeren Obertlichen- 
zellen zeichnen sich eben durch ihren grossen Reichtum an f.en 
Plasmaelementen aus (vgl. Fig. 119, 122). Wir werden somit zu 
der Schlussfolgerung gefiihrt, dass eine Neubildung der f.en 
Plasmaelemente wiihrend der Entwicklung oder sekretorischen 
Tatigkeit der kleinen Schleimzellen statttinden muss. Noch bleibt 
aber die Frage offen, auf welche Weise diese Neubildung vorsich- 
geht. Findet sie von den in der Zelle vorhandenen, bei der 
Sekretbildung nicht verbrauchten Elementen statt, oder erfolgt 
sie auf irgend welche andere Weise? 

Beim genaueren Studium der Plasmaeinschliisse der sekret- 
leeren und sekretarmen Oberflichenzellen (vgl. Fig. 111—112, 
119—122) entdeckt man neben den beiden Arten von Sekret- 
granula und den charakteristischen f.en Faden und Koérnerketten 
auch eine wechselnde Anzahl der bei der Schilderung der sekret- 
gefiillten kolbenférmigen Schleimzellen und Oberflichenzellen er- 
waihnten grésseren f.en Einzelgranula. Mehrere dieser Granula 
sind mit einem kleinen Granulum, von der Grosse der gewohn- 
lichen f.en Plasmagranula, welche die Kornerketten zusammensetzen, 
oder mit einem noch kleineren mittels eines ganz feinen, oft kaum 
sichtbaren Substanzfadens vereinigt. Andere aAbhnliche Granula 
sind an ihrem einen Pole zugespitzt, so dass sie Ubergangsformen 
zu kleinen Stibchen bilden. Welcher Natur sind nun diese Granula ? 
Dass sie zu den f.en Plasmaelementen der Zellen in engster Be- 
ziehung stehen, ist nach ihrem ganzen Verhalten offenbar. Die 
Frage bleibt aber, ob sie weitere Differenzierungsprodukte der- 
selben darstellen und als eine Art f.er Sekretgranula aufzufassen 
sind, die nicht wie die friiher beschriebenen sich im Anschluss 
an die f.en Plasmafiden direkt entwickeln, sondern, ahnlich wie 
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die Sekretgranula der Fadenzellen, aus f.en Plasmakérnchen her- 
vorgehen, oder ob sie im Gegenteil Bildungen darstellen, aus 
welchen neue Plasmafiden ihren Ursprung nehmen. 

Was die Entscheidung dieser ausserst wichtigen Frage so 
ungemein schwierig macht, ist vor allem der Umstand, dass alle 
Ubergange sowohl zwischen den kleinsten sicheren f.en Sekret- 
granula und diesen Koérperchen, wie zwischen ihnen und den 
Altmannschen Granula vorzukommen scheinen. Die bilder, 
welche die fraglichen Kérperchen mit einem kleinen f.en Plasma- 
granulum vereinigt zeigen, kénnen ja auch an sich mit demselben 
Recht fiir eine Bildung des grésseren Kérperchens durch Wachstum 
eines kleineren, oder durch Vereinigung mehrerer solchen, wie fiir 
eine Entstehung des kleineren Granulums durch einen knospungs- 
ihnlichen Wachstumsprozess des grésseren verwertet werden. 

Wenn ich trotzdem zu der Auffassung gelangt bin, dass 
die fraglichen Kérnchen durch Verteilung ihrer Substanz wirklich 
zur Bildung f.er Kérnerketten und Stabchen Anlass geben und 
keine Differenzierungsprodukte dieser letzteren darstellen, so 
stiitze ich diese Auffassung vor allem auf die Beobachtung, dass 
die Kérnchen in Zellen. die ihr Sekret entleert haben oder im 
Begriff sind, ihr aufgespeichertes Sekret zu entleeren, in der Regel 
in grésserer Anzahl vorhanden sind, als in Zellen, die in eine 
neue Sekretionsphase schon eingetreten sind, wibhrend mit den 
f.en Faden und Kérnerketten eben das umgekehrte der Fall zu 
sein scheint (vgl. Fig. 120 und 121 mit Fig. 122). Auch der Umstand, 
dass Ubergangsformen von diesen grésseren Granula zu Stibchen 
oft isoliert in der oberen peripherischen Schicht des Plasmas an- 
getrotien werden, wihrend die Bildung der Sekretgranula sonst 
auf die zentrale, dem Kern und den Zentriolen am_ nichsten 
gelegene Partie des Endoplasmas beschrankt zu sein ptlegt, scheint 
mir zugunsten dieser Auffassung zu sprechen. 

Wenn es richtig ist, dass die grésseren f.en Kérnchen der 
kleinen Schleimzellen zur Bildung Altmannscher Plasmagranula 
und -fiden Anlass geben, gewinnt die Frage nach ihrem Ursprung 
ein hohes Interesse. Was ich zur Beleuchtung dieser Frage zu 
bringen vermag, ist folgendes: 

Schon in den jungen kolbenformigen Schleimzellen beobachtet 
man neben den gewodhnlichen Plasmaelementen und jungen Sekret- 
granula einzelne gréssere f.e Kérnchen, die héchst wahrscheinlich 
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mit den ahnlich aussehenden Kérnchen der sekretgefiillten kolben- 
formigen Zellen und der Obertlichenzellen homologe Bildungen 
darstellen. Dass die Mehrzahl dieser Kérnchen auf irgend eine 
Weise aus den in der Zelle schon vorhandenen Plasmaelementen 
hervorgegangen ist, scheint nach ihrer oft zu beobachtenden Lage 
mitten zwischen den letzteren sehr wahrscheinlich zu sein. Uber 
die Weise, auf welche sie hier gebildet sein kénnen, ob durch 
Wachstum einzelner f.er Plasmagranula oder durch Vereinigung 
mehrerer solchen, dariiber vermégen die Praparate keinen sicheren 
Aufschluss zu geben. 

Ausser diesen Granula, die enge Lagebeziehungen zu den 
fen Plasmaelementen aufweisen, werden sowohl in jungen kolben- 
formigen Zellen wie in sekretleeren und sekretarmen Obertlachen- 
zellen recht hiufig ganz ahnliche Granula, die isoliert, in der 
unmittelbaren Nachbarschaft des Kerns gelegen sind, vorgefunden. 
An sich vermag diese Lage der Koérnchen natiirlich nichts von 
ihrer Herkunft auszusagen, denn erstens kénnen ja die Kérnchen 
sehr wohl ihre urspriingliche Lage verindert haben, in den Ober- 
fachenzellen z. B. wahrend der Sekretablagerung und der nach- 
folgenden Sekretentleerung, und zweitens kénnten, eine Bildung 
der Koérnchen durch Wachstum einzelner f.er Plasmagranula an- 
genommen, diese Muttergranula dieselbe isolierte Lage gehabt 
haben. Nach unseren Erfahrungen tiber die in anderen Zellen- 
formen der Epidermis stattfindende Abgabe fuchsinophiler Substanz 
seitens des Kerns (vgl. 1, 1) wird es jedoch nahe liegen, auch hier 
auf die Méglichkeit einer ahnlichen Bildungsweise der in unmittel- 
barer Nahe des Kerns gelegenen f.en Kérnchen unsere Aufmerk- 
samkeit zu richten. 

Das Studium der Kerne der kleinen Schleimzellen hat mich 
nun in der Tat zu dem Ergebnis gefiihrt, dass auch in diesen 
Zellen ein Austreten fuchsinophiler Substanz aus dem Kern ins 
Plasma sehr wahrscheinlich statthat. Die Bilder, die uns in 
diesen Zellen begegnen, sind aber zum Teil komplizierter Natur 
und schwerer zu deuten, als die in den indifferenten Bildungs- 
zellen und grossen Driisenzellenformen beobachteten. In den- 
selben Praparaten, wo in den Kernen der tieferen Zellenlagen 
der Epidermis eine ausserst scharfe Kontrastfarbung zwischen 
den Nukleolen und dem Kernnetz zu beobachten ist, indem die 
ersteren, ahnlich wie die Altmannschen Plasmaelemente, vom 
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Sdiurefuchsin leuchtend rot gefirbt sind, das Kernnetz aber vom 
Thionin griinblau tingiert ist, zeigt sich in den Kernen der Ober- 
flachenzellen ausser den Nukleolen eine gréssere oder geringere 
Zahl ihrer Netzknoten vom Saurefuchsin mitgefirbt. Nach 
Fixierung der Haut in Flemming-Bendas Gemisch und 
Firbung der Schnitte nach Altmann-Kull ist eine solche Rot- 
firbung der Netzknoten der Kerne in den Obertlichenzellen 
immer zu beobachten (vgl. Fig. 98). Nach Fixierung in Champys 
Fliissigkeit und derselben Schnittfarbung ist das Bild, je nach 
dem Grad der Aurantia-Differenzierung der Schnitte, mehr 
wechselnd. In einigen Obertliichenzellen zeigen die Kerne eine 
ihnliche Kontrastfairbung wie in tieferen Zellenlagen (vgl. Fig. 111 
bis 113), in anderen aber sind auch hier ihre Netzknoten genau 
wie die Nukleolen und die Plasmaelemente gefirbt (Fig. 123). 

Dies verschiedene farberische Verhalten der Kerne der 
tieferen und obertlichlichen Zellenlagen ist zweifellos in der 
Fixierung bedingt. Wenn man Hautstiicke in Zenkers Fliissig- 
keit oder in Sublimatessigsiure fixiert und die Schnitte mit 
Heidenhains Hamatoxylin oder Biondis Dreifarbengemisch 
farbt, farben sich die Kerne der tieferen und der obertlachlichen 
Zellenlagen der Epidermis auf genau dieselbe Weise. Auch lisst 
sich nach Fixierung der Haut mit Flemming-Bendas Gemisch 
eine abnehmende Affinitat des Kernnetzes zu dem Siurefuchsin 
von der Obertliche der Epidermis gegen die Tiefe feststellen. 
Genau denselben Unterschied an Farbbarkeit zwischen den Kernen 
der Randzone und denen des zentralen Gebietes beobachtet man 
bekanntlich auch in Praparaten von anderen Organen, die mit 
Osmiumgemischen fixiert worden sind. 

In den Praparaten, wo die Kerne der Obertlachenzellen eine 
Farbung ihres Kernnetzes mit Séurefuchsin zeigen, finden wir 
konstant eine grosse Anzahl der Netzknoten der Kernmembran 
direkt anliegend. Manchmal scheinen sie in der Kernmembran 
wie eingelagert zu sein, in das Plasma aber vorzuragen. Un- 
mittelbar ausserhalb dieser Netzknoten, im Endoplasma der Zelle, 
sind sehr oft einige f.e Granula gelegen, deren Grésse teils mit 
derjenigen der f.en Plasmaelemente der Zelle, teils mit jener der 
grésseren Einzelgranula, von denen oben die Rede war, iiberein- 
stimmt. Zwischen den innerhalb der Kernmembran gelegenen 
oder in derselben eingelagerten Kérperchen und den ihnen be- 
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nachbarten, ahnlich gefairbten Plasmagranula werden hier und da 
feine Verbindungsziige oder Verbindungsfiden beobachtet (vgl. 
Fig. 123), die denjenigen ganz aihnlich sind, die in den indifferenten 
Bildungszellen und den grossen Driisenzellen der Epidermis 
zwischen den Nukleolen, oder wie die Nukleolen gefairbten Teilen 
des Kerninhalts dieser Zellen, und einzelnen Plasmagranula ge- 
funden wurden. 

Die Bilder scheinen mir schwerlich auf andere Weise ge- 
deutet werden zu kénnen, als dass wir auch hier eine Abgabe 
fuchsinophiler Kernsubstanz an das Plasma vor uns haben. 

Wenn wir die Zahl der Bilder, welche in unseren Pri- 
paraten fiir eine solehe Abgabe fuchsinophiler Kernsubstanz an 
das Plasma sichere Anhaltspunkte liefern, mit der Anzahl der in 
den Obertlichenzellen vorkommenden grésseren Plasmagranula zu- 
sammenhalten, aus welchen nach unseren beobachtungen sehr 
wahrscheinlich eine Neubildung Altmannscher Plasmaelemente 
statttindet, so bleibt unleugbar die Zahl dieser bilder eine recht 
beschrankte. Auch in der Voraussetzung, dass die ins Plasma 
iibergetretene Kernsubstanz zur Bildung neuer Plasmaelemente 
Anlass gebe, werden wir deswegen in betretf der kleinen Schleim- 
zellen mit logischer Konsequenz zu der Folgerung gefiihrt, dass 
die fuchsinophile Substanz in ihrem Plasma auch ein selbstindiges 
Wachstum besitzen muss. Mit dieser Folgerung stimmt die oben 
angefiihrte Beobachtung, dass die grésseren Plasmagranula der 
jungen Schleimzellen in der Regel mitten zwischen den f.en Plasma- 
elementen der Zelle zuerst sichtbar werden, wohl iiberein. 

Zu ganz ahnlichen Ergebnissen iiber die Vermehrung der 
f.en Plasmaelemente haben mich auch Untersuchungen iiber die 
Plasmastrukturen der dotterreichen Eizellen von Myxine gefiihrt. 
Neben der wihrend des Eiwachstums erfolgenden Abgabe f.er 
Kernsubstanz an das Plasma findet hier offenbar gleichzeitig eine 
Entwicklung neuer Plasmafaden aus den in den Zellen vorhandenen 
Plasmagranula statt. 


An der Oberflache der Epidermis erfolgt fortwahrend eine 
Abnutzung von Zellen. Zum Ersatze riicken, wie oben geschildert, 
die kolbenférmigen Zellen der nachst tieferen Lage gegen die 
Oberflache hinauf. Niemals ist mir bei Myxine eine Teilung der 
zylindrischen Oberflichenzellen in den Praparaten begegnet. Die 
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Vermehrung der kolbenférmigen Schleimzellen erfolgt wieder 
teils durch Differenzierung und Aufriicken der kleinen Bildungs- 
zellen der tiefsten Zellenlagen der Epidermis, teils auch durch 
mitotische Teilung der kolbenférmigen Zellen selbst. 

Die in Teilung begriffenen kleinen Schleimzellen scheinen 
niemals fertig gebildetes Sekret zu enthalten, dagegen wird sehr 
hiufig in ihrem Protoplasma eine wechselnde Zahl von Sekret- 
granula, sowohl fuchsinophilen wie lipoiden, angetrofien (vgl. 
Fig. 25—26, 124). Wahrend der Teilung der kolbentérmigen 
Zellen zeigen ihre f.en Plasmaelemente ganz dieselben Verinde- 
rungen ihrer Form und dieselbe Verteilung, wie fiir die Plasma- 
elemente der indifferenten Bildungszellen beschrieben: die Faden 
zerfallen in der Prophase in Kérnchen (Fig. 124), die auf die 
beiden Tochterzellen verteilt werden. Aus den Kérnchen gehen 
wieder in den jungen Zellen Stabchen hervor. 

Die eigentiimlichen Kernverinderungen, welche sich in 
manchen jungen Bildungszellen beobachten liessen (vgl. I. 1, 
S. 148—149), und die wir mit der Vermehrung der f.en Plasma- 
elemente der Zellen glaubten in Zusammenhang bringen zu diirfen, 
begleiten auch die Teilung der kleinen Schleimzellen (vgl. Fig. 31). 
Nicht selten kommen Gruppen von vier bis sechs solchen jungen 
Zellen mit gelappten Kernen unmittelbar unterhalb der zvylin- 
drischen Oberflachenzellen vor. 


C. Die Sinneszellen und die sensiblen Nerven- 
endigungen in der Epidermis. 


Das Verhalten der sensiblen Nerven in der Haut von 
Myxine ist friiher allein von Retzius untersucht worden. 
Maurer hat zwar sowohl bei Bdellostoma wie bei Myxine nach 
Hautsinnesorganen gesucht, ohne aber, wie er mitteilt (S. 36), 
solche finden zu kénnen. 

Im Ill. Bd. seiner ,Biologischen Untersuchungen“ (1892) 
erwahnt Retzius (S. 37—38), dass er schon vor vierzehn Jahren 
mittels der Goldmethode in der Epidermis frei auslaufende, ver- 
astelte, interzellulare Nervenendigungen gefunden hat, und zwar am 
schénsten an den tentakelahnlichen Vorspriingen des Kopfes, wo 
die mit Goldchlorid gefarbten Nervenfasern in reichlicher Menge 
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in das Epithel emporsteigen und hier zwischen den Zellen ver- 
aistelt weiterziehen, um mit freien, fast bis zur Oberflache des 
Epithels reichenden Enden auszulaufen. Er machte damals keine 
Mitteilung dariiber, weil er bei eventueller weiterer Nachforschung 
ausserdem noch eigentliche Endorgane zu finden hoffte. Es gelang 
ihm nun in der Tat auch soleche Organe nachzuweisen, als er im 
Zusammenhang mit seinen ausgedehnten und bedeutungsvollen 
Untersuchungen iiber periphere Nervenendigungen bei Wirbellosen 
und Wirbeltieren mittels der Chromsilbermethode die Haut von 
Myxine einer erneuten Untersuchung unterwart (1892b). Wie 
er mitteilt, erhielt er mittels dieser Methode bei Myxine keines- 
wegs zahlreiche Erfolge, doch bekam er, besonders an den Fiihlern, 
eine Reihe von Praparaten, die sehr erlauternd waren. Von 
diesen sind aut seiner Tafel XI drei abgebildet. Man sieht die 
Nervenfasern, wie bei Petromyzon, aus der Cutis in die Epidermis 
hinaustreten und, sich veraistelnd, hier in schwachen Biegungen 
zwischen die Zellen weiter verlaufen; hierbei ziehen sie bald eine 
Strecke in mehr horizontaler Richtung weiter, bald biegen sie 
sich auch nach innen hin um und endigen in den inneren Schichten; 
bald ziehen sie aber entweder auf diesen Umwegen, oder auch 
direkt nach aussen hin und nahern sich der Oberflache, um in 
gleicher Weise interzellular und mit freien Spitzen zu endigen.* 
In denselben Praparaten fand er hier und da die Epidermiszellen 
zu kegelformigen Gruppen angeordnet: ,diese Kegel stehen mit 
der Basis an der Cutis und reichen mit der Spitze bis zur freien 
Obertliche der Epidermis. Schon ohne besondere Farbung sieht man, 
dass die diese Kegel zusammensetzenden Zellen lang und schmal 
sind; hier und da trifft man sie durch das Chromsilber gefarbt 
und bemerkt dann. dass sie hauptsichlich in zwei Etagen stehen. 
Die Nervenfasern verasteln sich um diese Zellenkegel und wahr- 
scheinlicl auch in ihnen, wie in den Figuren 1 und 2 angegeben 
ist“ (S. 40). Nach der Meinung von Retzius sind diese Zellen- 
kegel alseine Art Endknospen zu betrachten, die den entsprechenden 
Organen bei den Teleostiern homolog sind, obwohl die bei Myxine 
vorkommenden Kegel auf einer niedrigeren Entwicklungsstufe 
stehen. 

Meine eignen Untersuchungen bestitigen vollkommen diese 
Angaben von Retzius. Die rezeptorischen Nerven der Epidermis 
von Myxine endigen entweder frei zwischen den gewohnlichen 
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Epithelzellen oder treten zu besonderen Sinneszellen in Beziehung, 
die meistens in nervenhiigel- oder endknospenihnlichen Organe 
gesammelt sind. 

Wir wollen unsere naheren Untersuchungen der Nerven- 
endigungen mit der Betrachtung einiger Chromsilberpriparate 
anfangen. 

Auch mir ist die Schwirzung der Nervenfasern am_ besten 
in der Haut der Kopffihler gelungen. An Langsschnitten durch 
die Tentakeln sieht man zahlreiche dicke Nervenstimme zur 
Liangsachse des Fiihlers parallel und seinem axialen Knorpel- 
stibchen dicht angeschlossen, gegen die Spitze desselben ver- 
laufen. Von diesen Stémmen trennen sich kleinere Faserbiindel 


ab, die in scharfen oder sanften Bogen, oft stark geschlingelt, 
das Corium durchsetzen, um nach der basalen Grenze der Epidermis 


emporzusteigen und zwischen die Zellen der tieferen Schichten 
der Oberhaut einzudringen (Fig. Q). Nachdem die Nerven- 
fasern in die Epidermis eingedrungen sind, kénnen sie sich auf 
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Fig. Q 2. 
Aus zwei Lingsschnitten durch die Kopffiihler. Chromsilberimprignation. 
E. = Epidermis. C. = Corium. Vergr. 125 
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etwas verschiedene Weise verhalten. Entweder lisen sie sich 
gleich in diinne. kaum verfolgbare, mit kleinen Varikositaten 
besetzte Astchen auf, die die Epidermiszellen umspinnen und bis 
zur obertlichlichsten Zellenschicht emporsteigen (Fig. Q 1). Oder 
die Fasern verlaufen zuerst eine Strecke durch die basale 
Epidermisschicht, der Epithelgrenze entlang, ehe sie sich gegen 
die Obertlache wenden (Fig. Q 2). Die Verastelung der Tentakel- 
nerven ist ausserordentlich reich. In Praparaten. die eine gelungene 
Schwarzung der Nervenfasern aufweisen, sieht man an_ vielen 
Stellen fast jede Zelle der tieferen Epidermislagen mit feinen 
laserchen in Beriihrung. 

Auch ausserhalb der Tentakeln lassen sich an den ver- 
schiedensten Stellen des Kérpers freie Nervenendigungen in der 
Epidermis nachweisen. In keinem meiner Praiparate von der 
Koérperhaut habe ich aber eine dermassen vollstandige Schwairzung 
der Nervenfasern bekommen, dass ich iiber ihre relative Zahl 
in den verschiedenen Kérperregionen etwas aussprechen darf. 

Viel konstanter als die Nervenfasern werden nach der 
Chromsilberbehandlung gewisse Epidermiszellen geschwarzt. von 
denen die meisten sicher als Sinneszellen aufgefasst werden miissen. 
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Fig. R1 und 2, Sinneszellen der Epidermis von Kopffiihlern (Chromsilber- 
p p 
imprignation). Vergr. 500. 
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Wie die Fig. R—S, die eine Reihe solcher Sinneszellen 
wiedergeben, lehren, haben dieselben eine etwas wechselnde 
Grosse, im ganzen aber eine iibereinstimmende, keulenformige 
Gestalt, wie auch ihre Lage in der Epidermis fast iiberall die 
gleiche ist. Ihr angeschwollener Teil, der den ovoiden Kern 
einschliesst und meistens in einer der mittleren Zellenlagen der 


Sinneszellen der Epidermis von der Kirperhaut. Chromsilber- 
impriignation. Vergr. 500 











31 


























Zur Kenntnis der Zellgranula. 


Epidermis gelegen ist, ohne jemals in die Basalschicht hinab- 


zureichen, ist nach unten entweder gleichmassig abgerundet oder 


liuft in einen kurzen, stumpfen oder spitzen Fortsatz aus. Dem 
Korper schliesst sich ein starker peripherischer Fortsatz an, der 
annihernd senkrecht oder leicht gebogen, nicht selten zugleich 
etwas gewunden, gegen die Oberflache des Epithels verlautft. 
Am freien Ende dieses Fortsatzes lasst sich in Praparaten, wo 
kein stérender Niederschlag an der Epithelobertliche seine 
Endigungsweise deckt, in einigen Fillen ein feines Stiftchen 
beobachten. 

Wie die meisten der obenstehenden Figuren zeigen, haben 
die geschwirzten Zellen eine sehr charakteristische gruppenweise 
Anordnung, sowohl an den Tentakeln wie in der Korperhaut, 
und zwar sind sie in kegelférmigen Epithelknospen oder Epithel- 
hiigeln gesammelt, die an die Geschmacksknospen der Mund- 
schleimhaut oder, wie Retzius bemerkt, an die Endknospen 
der Epidermis gewisser Teleostier lebhaft erinnern. Auch da, wo 
nur eine einzige Zelle geschwirzt ist (Fig. 8 3), vermag man 
in den meisten Fallen leicht aus den Konturen der umliegenden 
Zellen festzustellen, dass eine Knospe vorliegt, die mehrere ahn- 
liche Zellen enthalt. Nur in selteneren Fallen werden in der 
Korperhaut einzelne geschwarzte Zellen vorgefunden, die isoliert 
zwischen den gewohnlichen Zellen der Epidermis liegen, ohne 
irgend einer Knospe ange- 
hérig zu sein (vgl. Fig. T). - ill Cette 

Die Endknospen kommen . 
am weit haufigsten in der Epi- 
dermis der Tentakeln und den 
ihnen angrenzenden Kopf- 
teilen vor. In Querschnitten 
der Nasenfiihler habe ich bis 
vier Knospen in einem Schnitte 
gezihlt. Sie sind aber auch 
an den verschiedensten Stellen 


der Koérperhaut zu_treffen. sai 
Schon die Chromsilber- es 
priparate lassen einen deut- 


; ’ : Fig. T. Sinneszelle aus der Kérper- 
lichen Formunterschied haut. Chromsilberimpragnation. Ver- 


zwischen den  Tentakel- grésserung wie Fig. R. 
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knospen und jenen der iibrigen Haut wahrnehmen, indem die 
Epidermis der Kérperhaut immer da, wo eine Knospe gelegen ist, 
breit hiigelférmig vorspringt (Fig. 8), wihrend sie sich an den 
Fiiblern im Gegenteil der Spitze der Knospe entsprechend meistens 
leicht einsenkt (Fig. R). 

Es ist mir leider bis jetzt nicht gelungen, mittels der Chrom- 
silbermethode eine gleichzeitige Schwirzung der Nervenfasern 
und der Knospenzellen bei Myxine zu erhalten. Fiir die Annalme 
eines direkten Zusammenhangs der Stiftzellen mit Nervenfasern 
liefern die Befunde aber keinen Anhaltspunkt. Die Form vieler 
Sinneszellen scheint vielmehr das Vorhandensein eines solehen Zu- 
sammenhangs direkt auszuschliessen. 

Wenn man unsere obenstehenden Bilder der Endknospen der 
Tentakel- und Kérperhaut mit den beiden Zeichnungen, die 
Retzius in seinen Fig. 1—2 der oben angefiihrten Arbeit von 
den .,kegelformigen Zellenzapfen*: der Tentakelhaut geliefert hat, 
vergleicht, so wird man dariiber nicht im Zweifel sein kénnen, 
dass wir die nimlichen Gebilde vor uns gehabt haben. Von den 


fiinf Zellen, die in der Fig. 1 von Retzius geschwarzt dargestellt 


sind, wird aber sehr wahrscheinlich nur die eine Zelle als Sinnes- 
zelle aufgefasst werden kénnen, auch diese reicht aber nicht bis 
zur Obertliche des Epithels hinauf. Von den vier geschwirzten 
Elementen des Zellenzapfens seiner Fig. 2 halte ich nur die 
rechte obere fiir eine sichere Sinneszelle. Dass auch andere 
Epithelzellen, sowohl indifferente Zellen als kleine Schleimzellen, 
durch die Chromsilberbehandlung bei Mvyxine_ gelegentlich 
geschwirzt werden kénnen, zeigen viele meiner Priparate. wo 
mir ganz dhnliche Gebilde wie die basalen Zellen der Figuren 
von Retzius begegnet sind. 

Kine wertvolle Bestatigung der an den Chromsilberpraparaten 
gemachten Beobachtungen tiber die Gestalt der Sinneszellen liefert 
uns das Stadium isolierter Knospenzellen. 

Nach Dissoziierung des Tentakelepithels mittels Havems 
Fliissigkeit oder Osmiumsiure lassen sich die charakteristischen Ele- 
mente der Endknospen sehr leicht in den Praparaten auffinden 
(vgl. Fig. U). Man erkennt dieselben keulen- oder spindelformigen 
Zellen wieder, die uns aus den Chromsilberpraiparaten bekannt 
sind. Die an den letzteren Praparaten nur selten sichtbaren End- 
stiftchen der Sinneszellen treten hier wegen ihrer starkeren Licht- 
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brechung meistens sehr deutlich hervor. In einigen Zellen lasst 
sich auch beobachten, dass von diesem Stiftchen diinne, ebenfalls 
lichtbrechende Faserchen durch den peripherischen Fortsatz der 
Zelle gegen den Kern verlaufen. Wenn die Zellen sich unter 
dem Deckglas rollend bewegen, beobachtet man, dass ihre Zell- 
kérper nicht immer regelmissig zylindrisch, sondern oft etwas 


abgeplattet sind. Dasselbe ist auch mit ihrem peripherischen 
Fortsatz haiufig der Fall. 


Fy 
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Fig. U. 


Isolierte Zellen aus Tentakelknospen. Vergr. wie Fig. R. 
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Zwischen den oft zu kleinen Gruppen gesammelten Stift- 
zellen, tiber deren rezeptorische Natur man nicht im Zweifel 
sein kann, und diesen oft anliegend, findet man in _ diesen 
Isolationspraparaten auch Zellen, die eines Stiftehens entbehren 
und einen breiteren peripherischen Fortsatz haben (Fig. U, letzte 
Zelle der zweiten Reihe). Diese sind sehr wahrscheinlich mit 


den langlichen Zellen identisch, die die Endknospen nach aussen 
Archiv f. mikr. Anat. Bd.92. Abt. L 3 
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umschliessen oder zwischen den Sinneszellen innerhalb der Knospe 
gelegen sind 

Als wichtigstes Ergebnis des Studiums der Isolationspraparate 
ist hervorzuheben, dass sie mit unzweideutiger Klarheit beweisen, 
dass die Stiftzellen zentralwarts nicht in Nervenfasern auslaufen, 
und dass die Zellen somit als sekundare Sinneszellen auf- 
zufassen sind. Wie wir oben sahen, sprechen auch die Chrom- 
silberpraparate in derselben Richtung. 

Wegen der grossen Anzahl der Endknospen in den Tentakeln 
liefert schon eine einzige Schnittserie durch den rostralen Teil 
des Kopfes von Myxine die reichste Auswahl instruktiver Bilder 
vom Bau der Endknospen. Ein solches ist in Fig. 125 nach 
einem mit Eisenhamatoxylin gefirbten, in Flemmings Fliissig- 
keit fixierten Praparat wiedergegeben. Die charakteristischen 
keulenformigen Sinneszellen springen hier gleich in die Augen, 
nicht nur ihrer Form wegen, sondern auch, weil sie sich starker 
als die umliegenden Zellen gefirbt haben. Wie eine genauere 
Untersuchung lehrt, beruht diese ihre starkere Farbung auf dem 
Vorhandensein zahlreicher. feinsten Faserchen innerhalb ihrer 
Plasmas Gebilde, die auch hier und da in den isolierten Zellen 
zum Vorschein kamen (vgl. oben). Die Fibrillen durchziehen den 
ganzen peripherischen Fortsatz der Zellen. Zentralwirts lassen 
sie sich bis an den Kern verfolgen, iiber dessen oberen Tol sie 
sich facherformig ausbreiten, peripherwarts setzen sie sich in 
drei bis sieben oder noch mehr dunkel gefarbte Haare fort, die iber 
den Endteil des Fortsatzes und die Oberflaiche der Epidermis frei 
hervorragen. Das in den Chromsilber- und Isolationspraparaten 
beobachtete Stiftchen am freien Ende der Sinneszellen ist offenbar 
durch Verklebung dieser Haare entstanden. Zwischen den Haar- 
zellen, sowie diese nach aussen umgebend, liegen andere lang- 
gestreckte Epithelzellen, die ein helleres Plasma haben, das keine 
Fibrillen, sondern, wie das der kleinen Schleimzellen, Sekret- 
granula enthalt. 

Ahnlich wie in den Chromsilberpraparaten sehen wir auch 
im vorliegenden Schnitte, dass die zentralen Zellen der Knospe 
mit ihren Liingsachsen fast senkrecht zur unteren Epithelgrenze 
stehen, wihrend die dusseren Knospenzellen nach aussen leicht 
konvex gebogen sind, so dass ihre peripberischen Fortsatze sich 
nach der Obertlache zu nihern. Die Knospenspitze liegt innerhalb 
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einer kleinen Einsenkung der Epidermis, die an die Geschmacks- 
kanile des Mundhdhlenepithels erinnert. Die Vertiefung der 
Epithelobertliche ist je nach der Zahl und der starkeren oder 
geringeren Konvergenz der Knospenzellen gegen die Obertliche 
mehr oder weniger breit. Wahrend die Einsenkung so zum 
Beispiel an der in Fig. 125 abgebildeten Knospe breit trichter- 
formig ist, finden wir sie an der in Fig. 126 wiedergegebenen 
eng zylindrisch. 

Die Basis der Knospen entspricht in der Regel den mittleren 
Zellenschichten der Epidermis und ruht auf zwei bis drei Lagen 
kleinerer Zellen, unter denen sich auch Entwicklungsstadien von 
Sinneszellen befinden (vgl. weiter unten). Auffallend haufig trifft 
man in diesen unteren Epidermisschichten auf Zellen, die in Teilung 
begritfen sind, was wohl damit in Zusammenhang steht, dass die 
Epidermis der vorspringenden Fiihler gewiss in noch héherem 
Grade als andere Hautgebiete dusseren Verletzungen ausgesetzt ist. 

Nachdem wir uns oben mit dem Bau der Endknospen der 
Fiihler soweit eingehend beschiftigt haben, werden wir uns 
betretts der Sinnesknospen der Korperhaut kurz fassen 
konnen. 

Wie wir an den Chromsilberpraparatem sahen, unterscheiden 
sich dieselben durch ihre Hiigelform von den mit Sinneskanilchen 
oder -gruben versehenen Fiihlerknospen. Uber ihre Verbreitung 
in den verschiedenen Regionen der Haut orientieren am_ besten 
Totalpriparate der Haut, welche nach Formalinfixierung in Xylol- 
balsam aufgehellt sind. Die Knospen machen sich hier als kleine 
Erhohungen der Haut kenntlich, innerhalb welcher die Ober- 
flichenzellen eine konzentrische Anordnung um die zentral- 
gelegenen stiftchentragenden peripherischen Fortsatze der Sinnes- 
zellen zeigen. Die Knospen werden in sparsamer Anzahl iiber 
die ganze Oberfliche des Kérpers bis in den Schwanz hinaus 
verbreitet vorgefunden. Eine gesetzmissige Anordnung derselben 
habe ich nicht feststellen kénnen, doch werden sie unmittelbar 
oberhalb der grossen Schleimsacke sehr zahlreich angetroffen. 

Weil mir die Gewinnung guter Isolationspriparate von den 
Sinneszellen der Kérperhautknospen trotz mehrerer Versuche nicht 
gelang, habe ich gréssere Hautstiicke in diinne Chromsiure- 
losung eingelegt und sie nachher auf gewoéhnliche Weise einge- 
bettet und geschnitten. Durch diese kombinierte  I[solations- 
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und Schnittmethode habe ich sehr gute Ubersichtsbilder von 
der Zusammensetzung dieser Knospen bekommen (vgl. Fig. \). 
Die schénsten Bilder haben mir jedoch Praparate geliefert. die 
nach verschiedener Fixierung mit Saurefuchsin gefarbt waren. 
Aus einem solchen gebe ich in Fig. 127 einen senkrecht zu der 
Hautobertliche gefiihrten Schnitt durch einen Sinneshiigel eines 
15 em langen Tieres wieder. Wie das Bild zeigt, ist die Farbung 
fiir das Auffinden und das Studium der Hautsinnesorgane sehr 
giinstig, weil die Plasmafibrillen der Sinneszellen, ahnlich wie die 
fuchsinophilen Plasmafaden und viele Sekretgranula der Kpidermis- 
zellen, sich durch eine grosse Affinitat zu dem Saurefuchsin aus- 
zeichnen. Eine ahnliche elektive Farbung der Sinneszellen wird 
auch durch Farbung der Schnitte mit Eosin erreicht (Fig. 138). 
Bei gleichzeitiger Farbung mit Delafields Hamatoxylin bekommt 
man eine sehr schéne Kontrastfirbung zwischen den Sinneszellen 
und den zwischen ihnen liegenden oder sie nach aussen umgebenden 
Epithelzellen. Diese letzteren stimmen in ihrer Farbung mit den 
umliegenden kleinen Schleimzellen iiberein, enthalten aber niemals 
gréssere Sekretmengen. 


Fig. V. 


Schnitt durch eine Sinnesknospe der Kérperhaut. Fixierung in 2° o Chromsiure- 


lisung. Firbung mit Heidenhains Eisenhématoxylin. Vergr. wie Fig. R. 




































Zur Kenntnis der Zellgranula. 


Wie in einigen Chromsilberpriparaten sehen wir auch in 
dem in Fig. 127 wiedergegebenen Sinneshiigel die peripherischen 
Fortsitze der Sinneszellen umeinander leicht gewunden gegen die 
Obertliche der Epidermis verlaufen, um hier mit frei hervor- 
ragenden Haaren zu endigen. Die Windung der peripherischen 
Ausliufer tritt auch an den beiden in Fig. 135 wiedergegebenen 
Sinneszellen sehr deutlich hervor. 

Es wurde oben bei der Besprechung der Chromsilberpraparate 
(S. 31) erwaihnt, dass in diesen Praparaten ab und zu_ Sinnes- 
zellen angetroffen werden, die zu keiner Endknospe zu gehoren 
scheinen, sondern in der Epidermis isoliert auftreten. Dass in 
der Tat derartige isolierte Sinneszellen, die den Knospenzellen 
ganz ilnlich aussehen, zwischen den iibrigen Epidermiszellen an 
den verschiedensten Stellen des Kérpers vorkommen, habe ich nun 
an den nach Altmann gefarbten Praparaten sicher feststellen 
kénnen. Wir sehen in der Fig. 128 eine solche Zelle wiedergegeben. 

Im Anschluss an Retzius wurde oben auf die Uberein- 
stimmung im Bau hingewiesen, welche die Hautsinnesorgane von 
Myxine sowohl mit den Geschmacksknospen der Mundschleimhaut 
der Wirbeltiere, wie mit den Hautsinnesorganen anderer wasser- 
lebenden Wirbeltiere zeigen. Diese Ubereinstimmung aufert sich 
vor allem darin, dass die Sinneszellen dieser simtlichen Organe 
sekundire Sinneszellen darstellen, deren periphere Fortsatze 
an die Epithelobertliche emporreichen, wo sie mit kleinen 
Stiftchen oder Haaren endigen. Es besteht aber auch ein 
wichtiger Unterschied im Bau dieser Sinnesorgane. Die ver- 
schiedenen Hautsinnesorgane, die bei Petromyzonten, Teleostiern 
und wasserlebenden Amphibien beschrieben worden sind, ruhen 
simtlich, so wie es auch mit den Geschmacksknospen der Mund- 
schleimhaut der Fall ist, direkt auf dem unterliegenden Binde- 
gewebe. Die Hochlagerung dieser Organe in der dicken Epidermis 
vieler Teleostier kommt dadurch zustande, dass die Lederhaut 
an der Stelle, wo die Sinnesknospe liegt, eine Papille bildet, aut 
deren Spitze die Sinnesknospe sitzt (Maurer) Im Gegensatze 
hierzu sehen wir die betreffenden Sinnesorgane von Myxine 
niemals bis zur Basis der Epidermis hinabreichen, sondern immer 
auf den unteren, aus indifferenten Epithelzellen und in Entwicklung 
begriffenen Knospenzellen bestehenden Zellenlagen der Oberhaut 
ruhen. Diese Eigentiimlichkeit der Sinnesorgane von Myxine 
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dart vielleicht als ein Zeichen niedrigerer Organisationsstufe der- 
selben betrachtet werden. 

Der oben erwihnte Befund von isoliert in der Epidermis. 
ausser den Endknospen, vorkommenden Haarzellen bei Myxine 
ist nicht ohne ein gewisses Interesse. wenn man sich an das Vor- 
kommen ahnlicher Zellen auch bei Petromyzon erinnert. Hier 
wurden sie zuerst von Langerhans (1876) aufgefunden und 
als sehr lange Zellen beschrieben, deren Kern in einer Anschwellung 
des Zellkérpers gelegen ist, von dem ein peripherer Fortsatz bis 
an die freie Fliche der QOberhaut emporreicht und hier mit 
einem feinen Biischel kurzer starrer Haare endigt. wahrend nach 
der anderen Seite ein Fortsatz in die tieferen Schichten der 
Epidermis tritt. Zellen dieser Art finden sich bei Petromyzon 
liber die ganze QObertliche des Koérpers zerstreut. Am = zahl- 
reichsten werden sie jedoch an den Spitzen der Papillen und an 
der ersten Riickentlosse vorgefunden. Uber den morphologischen 
Wert dieser Langerhansschen Zellen herrscht noch keine 
Einigkeit. Wahrend Retzius(1892a) keinen direkten Zusammen- 
hang der betretfenden Zellen mit Nervenfasern beobachten konnte, 
wird in einer yor wenigen Jahren erschienenen Arbeit von 
Studniéka (1913) die Auffassung vertreten, dass die Langer- 
hansschen Zellen der Ammocoeten, wie die  epidermoidalen 
Sinneszellen des Amphioxus, primaire Sinneszellen darstellen. Wie 
der Verfasser aber selbst hervorhebt, hat er jedoch fiir die Richtig- 
keit dieser seiner Auffassung keinen direkten Beweis bringen 
kénnen. er stiitzt sich vielmehr nur auf eine Reihe von Indizien, 
wie die aussere Ahnlichkeit der betreftenden Zellen mit Riech- 
zellen und den epidermoidalen Sinneszellen des Amphioxus, 
sowie ihr friihes Auftreten bei den jungen Ammocoeten. Wenn 
sich die Richtigkeit dieser Auffassung Studniékas_ spiter 
bestitigen sollte, so wiirden also die Langerhansschen Zellen 


von Petromyzon von den gleichfalls isoliert in der Epidermis vor- 
kommenden und &hnlich aussehenden Sinneszellen von Myxine 


wesensverschieden sein. Denn diese letzteren stellen namlich 
sicher, ahnlich wie die Knospenzellen, sekundare Sinneszellen dar. 


Wir sahen oben, dass die Sinneszellen der Epidermis sich nach 
Altmannfairbung der Schnitte intensiv rot gefarbt hatten. was 
daraut beruhte, dass die innerhalb des Plasmas der Zellen ver- 
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laufenden Neurofibrillen eine grosse Affinitit zu dem Saurefuchsin 
hatten (vgl. Fig. 127, 128, 135). Mit schwacher Vergrésserung 
untersucht, liefern uns diese Altmann priaparate ganz abniiche 
Bilder von dem Verlauf und dem gegenseitigen Verhalten der 
Fibrillen wie die friiher beschriebenen mit Eisenhimatoxvlin 
gefirbten, in Flemmings Gemisch fixierten Praparate: die im 
peripheren Fortsatz der Zellen dicht beisammen  liegenden, 
parallelen Fibrillen enden nach oben in feine, iiber die Ober- 
fiche der Haut emporragende Stiftchen und breiten sich zentral- 
warts iiber den Kern aus. Die Fibrillen folgen in ihrem Verlauf 
den Biegungen und Windungen des Zellenfortsatzes. Uber- 
kreuzungen der Fibrillen werden deswegen haufig beobachtet. 
Inwieweit die Fibrillen auch miteinander in Verbindung treten, 
so dass Netzbildungen entstehen, oder ob sie ganz und gar isolierte 
Bildungen sind, lasst sich selbstverstindlich nur mittels der 
stirksten Vergrésserungen entscheiden. Aber auch mit solehen 
ist es keineswegs leicht, an unserem Material in diesem Punkte 
zu yollkommen sicheren Ergebnissen zu gelangen. Was_ ich 
hieriiber mitteilen kann, ist im wesentlichen folgendes: Fibrillen- 
netze lassen sich in den Sinneszellen nach Fixierung der Haut 
in den Gemischen von Kopsch und Regaud hier und da 
sicher nachweisen. Da nun aber in denselben Praparaten, sowohl 
innerhalb indifferenter Bildungszellen wie kleiner Schleimzellen, 
netzahnliche Verbindungen der fuchsinophilen Plasmafaden  vor- 
gefunden werden, die, wie andere Priparate lehren. sicher Kunst- 
produkte sind und dureh Verkleben wiahrend des _ Lebens 
getrennter, selbstindiger Gebilde hervorgerufen worden sind, so 
diirfen wir dem Vorkommen der Fibrillennetze innerhalb der 
Sinneszellen dieser Praparate kein allzugrosses Gewicht beilegen. 
Dies um so weniger, als in den nach Champy fixierten Praparaten, 
die mir von allen die klarsten Bilder der Sinneszellen geliefert 
haben, sichere Fibrillennetze niemals nachgewiesen werden kénnen. 
Zwar lassen sich die einzelnen Fibrillen in den ganz diinnen 
Sehnitten, die hier erforderlich sind, wegen der Gestalt der 
Sinneszellen (vgl. 0.) kaum jemals vom eigentlichen Zellkérper 
bis an das freie Ende der Zelle kontinuierlich verfolgen. es ist 
dies vielmehr meistens nur fiir kiirzere Strecken derselben méglich 
(vgl. Fig. 132 und 133): wenn aber Netzbildungen der Fibrillen eine 
allgemein vorkommende, oder jedenfalls keine seltene Erscheinung 
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waren, so wiirde man wohl mit Recht haben erwarten kénnen, 
dass sie sich auch hier und da in unseren Praparaten hatten nach- 
weisen lassen. Dies ist aber, wie oben hervorgehoben, nicht der 
Fall gewesen. 

Was die von zahlreichen Verfassern aus anderen Nerven- 
zellenformen abgebildeten und beschriebenen Fibrillennetze be- 
trifft, so glaube ich, dass jeder Forscher, der von der grossen 
Emptindlichkeit und damit zusammenhangenden Veranderlichkeit 
der Plasmastrukturen bei der Fixierung und Hartung eigne Er- 
fahrung hat, sich diesen Angaben gegeniiber vorlaufig abwartend 
zu verhalten volle Ursache haben kann. Denn die ganz iiber- 
wiegende Anzahl der Bilder, welche fiir ein Vorhandensein solcher 
Fibrillennetze als Belege angefiihrt worden sind, wurden durch 
Methoden gewonnen, die ausgedehnte sekundire Netzbildungen 
intra vitam getrennter Plasmatibrillen keineswegs ausschliessen. 

Die zahlreichen Versuche, die ich unter Benutzung der 
Methoden von Cajal und Bielschowsky, sowie verschiedener 
Moditikationen dieser beiden Methoden, um die Neurofibrillen der 
Hautsinneszellen von Myxine mit Silber zu imprignieren, ange- 
stellt habe, haben leider nur wenig befriedigende Ergebnisse ge- 
liefert. Doch sind mir diese Praparate insoweit wertvoll gewesen, 
als sie den Beweis geliefert haben, dass die durch Silber imprig- 
nierten Neurofibrillen der Sinneszellen mit den in den Fuchsin- 
priparaten elektiv gefarbten Faserchen sicher identisch sind. 
Fiir die Frage aber, ob innerhalb der Sinneszellen intravitale 
Fibrillennetze vorkommen oder nicht, sind jedoch diese Praparate 
wegen der erheblichen Verdanderungen, welche das ganze Epithel 
der Epidermis nach der Impriagnation aufweist, leider wertlos. 

Das Plasma der Knospenzellen enthalt ausser den Neuro- 
fibrillen in der Nahe des Kerns noch fuchsinophile Faden und 
Kornchen sowie lipoide Granula in wechselnder Anzahl (vgl. 
Fig. 132 und 133). 

Fuchsinophile Plasmakérner wurden bekanntlich in den Zellen 
des Nervengewebes zuerst von Altmann (1890) gesehen und 
genauer beschrieben. Er fand die Fibrillen sowohl in den Nerven- 
zellen erwachsener Tiere (vgl. seine Taf. XI). wie in den Neuro- 
blasten von Katzenembryonen (s. Taf. XIV) aus hintereinander 
aufgereihten Granulis zusammengesetzt*. Nach Altmann haben 
sich mehrere Forscher mit der Frage von der bedeutung der 
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f.en Plasmaelemente innerhalb der Neuroblasten, und vor allem 
ihrer Rolle bei der Fibrillenbildung beschaftigt '). 

In seiner Arbeit iiber das Vorkommen der Altmannschen 
Plasmakérner und -faden in den Zellen des Hiihnerembrvos liefert 
Meves (1908) zwei Abbildungen (Fig. 35 und 36) von Zellen 
des Riickenmarks und eines Spinalganglions eines 3 Tage und 
¥ Stunden alten Embryos. Dieselben zeigen, dass ,die Neuroblasten 
die gleichen Chondriokonten bezw. Ketten von solchen enthalten 
wie die Spongioblasten*. Meves betrachtet diese Bilder ,als 
beweisend dafiir, dass die Chondriokontenketten der Neuroblasten 
die primitiven Neurofibrillen darstellen. Denn es sind offenbar 
die gleichen Faden, welche sich bei der Silberimprignation nach 
Ramon vy Cajal schwarz farben* (S. 838). 

Kingehender sucht Hoven (1910) die Rolle der Plasma- 
elemente bei der Fibrillenbildung festzustellen. Seine Ergeb- 
nisse, die die Hypothese von Meves stiitzen, fasst er folgender- 
massen zusammen: ,Die Chondriosomen reprasentieren in den 
Nervenzellen das primitive, indifferente Stadium der Neurofibrillen. 
Durch Veranderung ihrer chemischen Eigenschaften und morpholo- 
gischen Charaktere bilden sich die Chondriosomen in Neuro- 
fibrillen um* (S. 477). 

Hoven hat diesen Umbildungsprozess der ?lasmafaden nicht 
direkt verfolgen kénnen, stiitzt sich vielmehr auf die Beobachtung. 
dass die Plasmafiiden und die ersten Neuroftibrillen eine iiber- 
einstimmende Lage und Gruppierung innerhalb der Neuroblasten 
aufweisen, und dass weiter die Vermehrung der Fibrillen mit 
einer entsprechenden Abnahme der Plasmafiden verbunden ist. 
Hoven meint drei Perioden in der Entwicklung der Neurofibrillen 
unterscheiden zu kénnen: Wahrend der ersten lassen sich die 
Neurofibrillen nur mittels der zur Farbung der Altmannschen 
Korner und Faden (,Mitochondrien*) empfohlenen Methoden zur 
Erscheinung bringen. Wiahrend der nachsten Periode lassen sie 
sich auch durch Silbernitrat farben. In der dritten und letzten 
Periode sind sie endlich nur durch Silberimpragnation ersichtlich 
zu machen — eine Angabe, die mit unseren Erfahrungen iiber 
die Firbbarkeit der Neurofibrillen der Hautsinneszellen von 
Myxine nicht tibereinstimmt (vgl. o.). 

') Ausfiihrliche Literaturangaben bei Duesberg 1912) und Cowdry 
(1914 a—b). 
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In vollstandig differenzierten Nervenzellen sind nach Hoven 
die Plasmafiden nur in ganz geringer Zahl vorhanden oder 
fehlen ganz. 

Zu ganz anderen Ergebnissen gelangte Cowdry (1914a) 
nach seinen Untersuchungen an demselben Material. Fiir die 
Annahme, dass .Mitochondrien* sich in Neurofibrillen umbilden 
sollen. tindet dieser Verfasser keinen Anhaltspunkt. Ebensowenig 
vermochte er eine mit der Vermehrung der Neuroftibrillen statt- 
tindende Abnahme der .Mitochondrien*, so wie sie von Hoven 
behauptet war (vgl. 0.), zu konstatieren. Weder durch Veranderung 
ihrer Gestalt, Farbbarkeit. noch irgend eines anderen Charakters 
lassen diese Plasmaelemente der Neuroblasten Zeichen einer 
chemischen Umbildung ihrer Substanz verraten. Wahrend sie 
schon von den friihsten Entwicklungsstadien an in den Zellen 
des Nervengewebes vorhanden sind und sich wahrscheinlich 
wihrend des ganzen Lebens der Zellen erhalten, treten die Neuro- 
fibrillen dagegen erst in einem spateren Entwicklungsstadium auf, 
und zwar einer funktionellen Anpassung zufolge. Die ..Mito- 
chondrien” miissen deswegen nach der Meinung des Verfassers 
als Plasmaelemente allgemeiner Natur (,of a generalized nature“) 
betrachtet werden, die an einer so speziellen Zellenfunktion, wie 
es die Bildung der Neurofibrillen ist, nicht teilnehmen kénnen. 
Diese letzteren entwickeln sich héchst wahrscheinlich aus der 
Grundsubstanz des Plasmas oder aus geformten Elementen noch 
unbekannter Natur. Die nach Silbernitratimpragnation dunklere 
Farbung der perinuklediren Plasmaschicht, innerhalb welcher die 
ersten Neurofibrillen erscheinen, deutet nach Cowdry aut die 
Moglichkeit hin, dass der Kern entweder durch Substanzabgabe 
oder in irgend einer anderen Weise sich bei der Fibrillenbildung 
beteiligt. Cowdry erinnert in diesem Zusammenhang an die 
friiheren, dhnlichen Beobachtungen Gerinis (1908), denen zufolge 
die innere, durch Silbernitrat dunkler gefairbte  .fibrillogene* 
Plasmaschicht der Neuroblasten zahlreiche kleine Kérnchen ent- 
halt, die um die beiden Pole des Kerns am dichtesten legen, 
wahrend gleichzeitig innerhalb des Kerns eine deutlich polare 
Anordnung der Nukleolen zu erkennen ist. 

Wahrend Gerini ohne jeden Kommentar auf diese letztere 
latsache hinweist, haben andere Forscher, sowohl Altere wie 
neuere, eine direkte Teilnahme des Kerns der Neuroblasten bei 
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der Fibrillenbildung zu beweisen versucht. Unter diesen sind in 
erster Reihe die beiden englischen Forscher Cameron und 
Swindle zu nennen. 

Nach Cameron (1906) geht in den jungen Neuroblasten 
der Amphibienretina der Fibrillenbildung eine Anhiufung von 
Chromatin am einen Pole des Kerns yoraus. Dieselbe schwindet 
bald wieder, gleichzeitig tritt aber ihr gegeniiber, ausserhalb der 
Kernmembran, ein aus achromatischer Substanz  bestehender 
Tropfen auf. Es ist offenbar, dass derselbe yom Kernechromatin 
herriihrt und in achromatischem Zustand von diesem abgegeben 
wurde. Dieser Tropfen stellt die erste Anlage des Achsenzylinders 
dar. Er wachst wihrend der folgenden Zeit in die Linge und 
stellt schliesslich eine von der Ganglienzellenschicht der Retina 
bis in das Gehirn hinein verlaufende zusammenhingende Bahn 
dar. Ihre Substanz erleidet bald eine tiber ihre ganze Lange 
gleichzeitig erfolgende partielle Chromatisation. Diejenigen Teile 
der primitiven Faser, welche dieser Verinderung unterliegen, 
bilden die Neurofibrillen des fertigen Achsenzylinders, wahrend 
die achromatisch bleibenden Teile der peripheren Zone und 
axialen Partie der Faser wahrscheinlich zur Bildung der Myelin- 
scheide bezw. des Neuroplasmas Anlass geben. 

An den Texttiguren (Mikrophotographien), welche die Arbeit 
Camerons erliutern, sucht man vergebens fiir diese Schilderung 
einen Anhaltspunkt. 

Sich auf Untersuchungen iiber den Bau des Riieckenmarks 
erwachsener Salamandren stiitzend, glanbt Swindle (1915) eine 
direkte Teilnahme des Kerns an der Fibrillenbildung endgiiltig 
feststellen zu konnen. Der Vorgang der Fibrillenbildung soll 
durch das Auftreten kleiner Knospen an der QOberflache des 
Kerns eingeleitet werden. Innerhalb derselben treten parallele. 
aus Chromatin bestehende Fibrillen, sogen. ,Chromofibrillen*, auf. 
Biindel soleher Chromofibrillen isolieren sich allmabhlich vom Kerne, 
treten in das Plasma iiber, wo sie ,ihr privates Leben* anfangen. 
weiter wachsen und damit die Neurofibrillen der Zelle dar- 
stellen ! 

Nach dem Studium dieser Arbeit und der ihr beigegebenen 
Figuren bleibt der Leser dariiber im ungewissen, ob man es hier 
mit einem schlecht angebrachten Spass, oder einfach nur mit dem 
Produkt eines aussergewohnlich naiven Verfassers zu tun hat. 


K. E. Schreiner 


Das Studium der Entwicklung unserer Sinneszellen vermag 
zur Beleuchtung der Frage von dem Ursprung der Neurofibrillen 
nicht unwichtige Beitrage zu liefern. 

Es wurde oben erwihnt, dass die Stiftzellen der Knospen 
nicht direkt auf dem Corium sassen, sondern von letzteren durch 
zwei bis drei Lagen kleinerer Zellen getrennt waren (vgl. Fig. 125 
bis 127). Nach geeigneter Behandlung der Praparate wird man 
unter den letzteren gleich einige Zellen gewahr, die sich durch 
den Reichtum ihres Plasmas an fuchsinophilen Elementen und 
lipoiden Granula auszeichnen. Auch ihre Kerne haben manchmal 
einen von dem der Kerne der Nachbarzellen abstechenden I arben- 
ton, was offenbar mit einer grésseren Affinitat zu dem Saure- 
fuchsin im Zusammenhang steht. Wie eine genauere Untersuchung 
lehrt, haben wir hier Entwicklungsstadien der Stiftzellen vor uns. 


Die f.en Plasmaelemente dieser Zellen bestehen aus Kérnchen 
und Faden; die letzteren sind in betrachtlicher Mehrzahl. Einige 
Faden tragen Endgranula. Die zwischen den f.en Elementen 
gelegenen lipoiden Granula zeichnen sich nicht nur dureh ihre 


gréssere Anzahl, sondern auch durch ihre bedeutendere Grisse 
von den entsprechenden Granula der indifferenten Nachbarzellen 
aus. Ihr Hervorgehen aus f.en Granula lasst sich auch hier 
sicher nachweisen. 

Die jungen Stiftzellen sind in ihrer oberen Partie immer 
mehr oder weniger zugespitzt und hier entdeckt man in vielen 
Fallen (Fig. 129—130, 136) Plasmafaden, die sich durch ihre be- 
deutendere Linge von den entsprechenden Faden, die den unteren 
Teil des Kerns umgeben, unterscheiden. Diese Faden lassen bei 
genauerer Untersuchung manchmal eine mehr oder weniger 
deutliche Gliederung in zwei oder drei Segmente, je von det 
Lange der gewohnlichen Plasmafiden, erkennen. Eine Tatsache. 
die zusammen mit der nicht selten zu beobachtenden reihenweisen 
Anordnung der kiirzeren Plasmafaden im oberen Teil der Zellen 
(vgl. Fig. 129) eine Bildung der langeren Faden durch endweise 
Verklebung mehrerer kiirzeren VPlasmafiden ausserst wahr- 
scheinlich macht. 

Indem die jungen Sinneszellen, ihnlich wie die Driisen- 
elemente der Epidermis, durch die Vermehrung der indifferenten 
Basalzellen der Hautobertliche allmahlich genihert werden, um 
diese schliesslich zu erreichen, nimmt ihr oberer, zugespitzter Teil 








Zur Kenntnis der Zellgranula. 45 


an Lange zu, und die in der zentralen Partie dieses Fortsatzes 
verlaufenden parallelen, fuchsinophilen Faden, die nichts anderes 
als junge Neurofibrillen sind, erfahren eine entsprechende Ver- 
lingerung (Fig. 131—133, 137). Dieselbe ist offenbar jedenfalls 
teilweise dadurch bedingt, dass die Fibrillen einen wirklichen Zu- 
wachs bekommen, indem sich am oberen Kernpole neue Plasma- 
fiden ihren zentralen Enden anschliessen. Ob die Fibrillen auch 
ein selbstindiges Wachstum besitzen, ist natiirlich schwer sicher 
festzustellen, erscheint aber nach den Bildern recht wahrscheinlich. 
Wahrend des Wachstums der Fibrillen findet, wie Hoven (vgl. 0.) 
treffend schildert, eine Verminderung der Anzahl der fuchsino- 
philen Plasmaelemente der Zelle statt. Dieselben verschwinden 
aber niemals ganz aus dem Plasma der Stiftzellen (vgl. 0.). Die 
lipoiden Granula werden sowohl wahrend der Fibrillenbildung, wie 
nach der Vollendung der Entwicklung der Sinneszellen in reich- 
licher Anzahl in der Umgebung des Kerns vorgefunden. Sie 
liegen oft wie Perlen nebeneinander gereiht zwischen den Fibrillen 
oder ausserhalb derselben (vgl. Fig. 151). Eine direkte Beteiligung 
dieser Granula an der Fibrillenbildung lisst sich nicht nachweisen. 
Vielleicht haben sie, ebenso wie die in den Nervenzellen der 
Lederhaut von Myxine vorkommenden alnlichen Granula, die im 
zweiten Teil dieser Studie genauer besprochen werden sollen, eine 
nutritive Funktion. Auch innerhalb des Plasmas funktionierender 
Stiftzellen findet eine Neubildung dieser (ranula statt. 

Wie aus der oben gegebenen Darstellung hervorgeht, haben 
mich meine an den Hautsinneszellen von Myxine angestellten 
Untersuchungen iiber die Fibrillenbildung in diesen Zellen zu 
wesentlich denselben Ergebnissen gefiihrt, wie diejenigen, zu 
welchen friiher Altmann und nach ihm Meves und Hoven 
durch ihre Untersuchungen an Neuroblasten gelangt sind (vgl. 0.). 
Als wichtigstes Resultat dieser simtlichen Untersuchungen muss die 
Feststellung der formativen Bedeutung der fuchsino- 
philen Plasmaelemente bei der Bildung der Neuro- 
fibrillen, sowohl innerhalb der Neuroblasten wie der epithelialen 
Sinneszellen, hervorgehoben werden. 

Wenn man die Bilder, welche Altmann auf seinen Taf. XI 
und XIV von den Neurofibrillen geliefert hat, mit meinen 
Fig. 129—133, 136—137 vergleicht, wird man den Unterschied 
bemerken, dass die jungen Fibrillen in Altmanns Bildern aus 
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Kornerketten bestehen — Altmann schildert ja auch, wie wir oben 
sahen, die Fibrillen als aus hintereinander aufgereihten Kérnchen 
zusammengesetzt, — wihrend sie in den von mir in den genannten 
Figuren wiedergegebenen Zellen aus homogenen Fadenstiicken 
gebildet werden. Meves erwahnt beilautig in seiner oben zitierten 
Arbeit (S. 839), dass ihm bei Mauseembrvonen ahnliche Bilder wie 
die Altmannschen begegnet sind, wahrend er die Fibrillen bei 
Meerschweinchenembryonen ebenso wie bei denen des Hubns aus 
lingeren Faden bestehend vorgefunden hat. 

Es ist in diesem Zusammenhang nicht ohne Interesse, dass 
man auch bei Myxine hier und da junge Sinneszellen antrifft, 
deren Fibrillen einen kérnigen Bau autweisen (vgl. Fig. 134), und 
zwar ist dies eben in solchen Praparaten oder Partien von 
Priparaten der Fall, wo auch die fuchsinophilen Plasmaelemente 
der Stiftzellen und ihrer Nachbarzellen sich durch einen iiber- 
wiegend kiérnigen bau auszeichnen. Nach dem, was in der ersten 
Halfte dieses Teils (S. 135) hieriiber ausgefiihrt wurde, ist ein 
solcher Bau der Plasmaelemente hdchst wahrscheinlich auf eine 
mangelhafte Fixierung des l’lasmas der betretfenden Zellen zu- 
riickzufiihren. Die Annahme scheint aber dann sehr nahe zu 


liegen, dass auch der kérnige Bau, welchen die Neurofibrillen in 
diesen Priiparaten zeigen, durch dieselbe Ursache bedingt ist. 
Wenn dem so ist. wiirden wir hierin einen weiteren Beweis fiir 
die enge chemisch-physikalische Zusammengehdorigkeit der beiden 


Plasmastrukturen haben’). 

Wenn man die Anzahl der fuchsinophilen Plasmaelemente 
der jungen Sinneszellen mit jener der langen Neurofibrillen und 
der lipoiden Granula der ausgewachsenen Stiftzellen vergleicht, 
so wird man bei der Annahme, dass die ersteren als Bildungs- 
material fiir die letzteren dienen, auch ein gewisses selbstindiges 
Wachstum der Neurofibrillen vorausgesetzt, notwendigerweise zu 
dem Schlusse gefiihrt, dass auch innerhalb der Sinneszellen, gleich- 
zeitig mit dem Verbrauch der Plasmaelemente bei den konstruk- 
tiven Zellenfunktionen, eine Neubildung derselben auf irgend 
eine Weise stattfinden muss. 

') Dass die chemische Struktur der in Entwicklung begriffenen und 
noch mehr die der fertiggebildeten Neurofibrillen sich von jener der Plasma- 
elemente andererseits auch unterscheiden muss, geht u. a. daraus hervor, 
dass die ersteren gegen die Einwirkung der Essigsiiure sich viel resistenter 
als die letzteren verhalten. 
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Wir hoérten oben (S. 42), dass Cowdry, der iibrigens ein 
Gegner der Auffassung von dem Ursprung der Neurofibrillen aus 
den Altmannschen Plasmaelementen war, auf eine nach Silber- 
impragnation zu beobachtende dunklere Farbung der perinuklearen 
Plasmaschicht, innerhalb welcher die ersten Neurofibrillen  er- 
schienen, aufmerksam machte, und dieses Bild mit einer von dem 
Kerne erfolgten Abgabe von Substanzen, welche bei der Fibrillen- 
bildung vielleicht von Bedeutung sein kénnten, in Zusammenhang 
brachte. Wir hérten weiter, dass Gerini in derselben Zone des 
Plasmas teine Kérnchen gesehen hatte, die in ihrer Lage gewisse 
Beziehungen zu den Nukleolen der Zellen erkennen liessen. 

Wenn man diese Angaben mit den Bildern zusammenhilt. 
welche man von den Sinneszellen der Epidermis von Myxine nach 
verschiedener Fixierung der Haut und Farbung der Schnitte be- 
kommt, wird niemand dariiber im Zweifel sein kénnen, dass die 
genannten Forscher in der Umgebung des Kerns der Neuroblasten 
mehr oder weniger wohl erhaltene fuchsinophile Plasmaelemente 
gesehen haben. Dass die letzteren nach mangelhafter oder un- 
geeigneter Fixierung des Materials fast ganz aufgelést sein kénnen, 
so dass ihr Vorhandensein sich manchmal nur durch eine dunklere 
Farbung oder feinkérnige Struktur der perinukleidiren Plasma- 
schicht Aussert, wird auch jedem,. der sich mit Plasmastudien 
beschaftigt hat, wohl bekannt sein. 

Dass die Plasmagranula auch in den Stiftzellen von Myxine 
manchmal der Kernmembran eng anliegen, ist nun nicht schwer 
festzustellen. Ob aber diese Lage nur eine zufallige Erscheinung 
ist. oder ob ihr eine tiefere Ursache zugrunde liegt, dariiber ver- 
mag natiirlich nur ein genaueres Studium auf geeignete Weise vor- 
behandelter Praparate zu entscheiden '). 

Ein solehes lehrt nun, dass im Plasma der Stiftzellen 
zwischen den f.en Plasmafiden sowohl kleinere wie gréssere 
Einzelgranula yorkommen, die manchmal eine auffallende Lage- 


') Hoven (1910, S. 474) meint jeden Gedanken von einem nukleiren 
Ursprung der Altmannschen Plasmaelemente (,,Mitochondrien*) der Neuro- 
blasten mit der Begriindung abweisen zu kinnen, dass ein solcher mit der 
Benda-Mevesschen Lehre von der Persistenz dieser Zellteile im Streit 
stehen wiirde. Er folgt hier seinen Meistern, Duesberg und Meves, 
denen zufolge jede Beobachtung, welche ihren Hypothesen unbequem ist. 
im voraus als ,sicher unrichtig* betrachtet werden kann. 
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beziehung zu den Nukleolen oder wie diese gefarbten Teilen des 
Kernnetzes aufweisen kénnen, und dass weiter in einigen Zellen 
ganz feine Verbindungsziige zwischen dem der Kernmembran an- 
liegenden Nukleolus und den ausserhalb der Membran gelegenen 
Plasmagranula vorhanden sind (vgl. Fig. 137). Diese Beobachtung 
deutet darauf hin, dass auch in den Sinneszellen von Myxine 
héchst wahrscheinlich eine Abgabe fuchsinophiler Kernsubstanz 
an das Plasma stattfindet, und sie legt die Annahme nahe. dass 
diese Abgabe mit der Neubildung der Altmannschen Plasma- 
elemente in Zusammenhang stehe. Inwieweit auch die in den 
Sinneszellen schon vorhandenen f.en Plasmaelemente sich durch 
selbstandiges Wachstum und Teilung vermehren, dariiber ist es 
mir trotz aller Miihe nicht gelungen, zu einer sicheren Ent- 
scheidung zu kommen. 


Anhang. 


Uber die Bildung der lipoiden Granula in den 
Follikelzellen der Testes von Myxine. 


In den inditferenten Bildungszellen der Epidermis wurden 
neben den f.en Plasmaelementen kleine Granula vorgefunden. die 
sich nach Osmiumfixierung der Haut geschwirzt zeigten und nach 
Fixierung mittels der Fliissigkeiten von Champy und Flemming- 
Benda eine griingraue Farbe angenommen hatten. Sie waren 
in absolutem Adkohol, Ather und Xylol léslich. Wir bezeichneten 
diese Granula deswegen als lipoide. Abnliche Granula wurden 
auch in den Driisenzellen und den Sinneszellen der Epidermis 
nachgewiesen. sie zeigten aber bei den verschiedenen Zellenformen 
ein sehr verschiedenes Verhalten. In den Bildungszellen war ihre 
Anzahl eine recht beschrankte und sie erreichten in der Regel 
keine bedeutende Grdésse. Die meisten von ihnen waren nur 
wenig grosser als die f.en Plasmagranula. Innerhalb der beiden 
grossen Driisenzellenformen der Epidermis wurden zwar lipoide 
(ranula angetrotien, aber nur in jungen Zellen und in sparsamer 
Anzahl. Sie schienen bei der Sekretbildung, wenn iiberhaupt, 
keine grosse Rolle zu spielen. Ganz anders in den _ kleinen 
Schleimzellen. Die lipoiden Granula wurden hier in grosser Zahl 
gebildet. Die kleineren Granula flossen zu grésseren zusammen 
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und diese vereinigten sich wieder mit fuchsinophilen Sekretgranula 
zu eigentiimlichen Mischgranula, aus welchen  schliesslich das 
mukése Sekret der Zellen hervorging. Auch in den Sinneszellen 
der Epidermis kamen zahlreiche grosse lipoide Granula vor. Welche 
tolle sie hier spielten, liess sich nicht sicher entscheiden. Sehr 
wahrscheinlich stellten sie ein Nahrmaterial der Zellen dar. Mit 
der Fibrillenbildung schienen sie jedenfalls nichts zu tun zu haben. 

Was nun die Entstehung dieser Granula_betrifft. so 
haben wir sicher nachweisen kénnen, dass sie aus f.en Granula 
hervorgehen. Nach Osmiumbehandlung der Haut und Farbung 
der Sehnitte mit Saurefuchsin kommen, vor allem in den zylin- 
drischen Obertlaichenzellen der Epidermis, zahlreiche Granula vor, 
die alle Ubergange im Farbenton von tief rot zu rein schwarz 
zeigen. Einige dieser Granula stellen die Endglieder kleiner 
Kérnerketten dar oder sind dem einen Ende eines f.en Plasma- 
fadens angeheftet. Wegen der geringen Grosse der jungen lipoiden 
Giranula — dieselbe iibertrifft nur wenig diejenige der f.en Plasma- 
granula der Zellen — lasst sich iiber die Veranderungen, welche 
sich innerhalb der Granulakérper wihrend der Bildung der 
lipoiden Substanz abspielen, nur sehr wenig oder meistens gar 
nichts beobachten. 

Dieser Umstand hat mich veranlasst, nach anderen epithelialen 
Zellenformen zu suchen, die diese Liicke in unseren Untersuchungen 
auszufiillen imstande waren. Unter den verschiedenen Epithelien, 
die ich in dieser Hinsicht gepriitt habe. haben mir die Follikel- 
zellen der Testis von Myxine die iibersichtlichsten und wert- 
vollsten Resultate geliefert. 

Diese Zellen bekleiden als einzellige Schicht von ungleicher 
Hohe die Innenwand der blaschenformigen Testisfollikel. Sie 
sind yon sehr unregelmissiger Form, haben deutliche Grenzen. 
Ihre chromatinarmen Kerne sind in der Regel so stark gelappt. 
dass die Zellen mehrkernig erscheinen. Innerhalb des Zell- 
kérpers der ftrisch untersuchten Follikelzellen beobachtet man 
zahlreiche glinzende Korner und Kugeln. Dieselben werden 
durch Osmiumsaure geschwarzt, in Chloroform, Ather, absolutem 
Alkohol und Xylol gelést. Nach Fixierung der ‘Testis mit 
Champys Fliissigkeit zeigen sie in den Schnitten dieselbe griin- 
liche Farbe wie die lipoiden Granula der Epidermiszellen. Diese 


Korner stellen ein Nahrmaterial dar, welches von den vegetativen 
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Zellen an die germinativen wahrend des Wachstums der letzteren 
abgegeben wird (vgl. Schreiner 1905). 

Die tibersichtlichsten Bilder yon der Entstehung dieser 
Korner, die sicher lipoider Natur sind, haben mir Praparate ge- 
liefert, die nach Fixierung der Testis in Champys Fliissigkeit 
mit Siurefuchsin-Aurantia nach Altmann-Kull gefarbt waren. 

Fig. 139 gibt ein Stiick eines schrigen Tangentialschnittes 
durch die Wand eines Follikels wieder, der Metaphasenstadien 
der 1. Reifungsteilung enthalt. Rechts im Bilde sind fiinf Follikel- 
zellen in ihrer natiirlichen Lage gezeichnet, links drei Spermato- 
zytenteilungen. Die letzteren sind der Raumersparnis wegen 
einander und den Follikelzellen etwas naher geriickt, als sie im 
Praiparate liegen. 

Innerhalb des Protoplasmas der Follikelzellen sehen wir 
zahlreiche lipoide Granula. Die Grosse der einzelnen Granula 
wechselt nur wenig. Neben diesen paraplastischen Einschliissen 
und den grossen gelappten Kernen kommen in simtlichen Zellen 
zahlreiche f.e homogene Fiden und Granula vor. Die Faden 
haben alle dasselbe Kaliber, ihre Linge wechselt aber. Die 
Kornechen liegen teils unregelmissig, einzeln oder je zwei bis 
drei zusammen, zwischen den Faden, teils sind sie den Enden 
der Fiden angeheftet. 

Kin genaueres Studium der homogenen Faden lehrt, dass die 
Endgranula durch Segmentierung der Fiiden entstehen (vel. 
Fig. 140), und dass die Faden schliesslich in Kérnerreihen zer- 
fallen. Wahrend die jiingsten Endgranula und Glieder der Korner- 
ketten ungefaihr von demselben Durchschnitt wie die Faden sind. 
haben andere eine etwas bedeutendere Groésse. Diese letzteren 
bilden alle Ubergange zu den noch grésseren Granula, die frei 
zwischen den Faden und den lipoiden Granula gelegen sind. Es 
ist offenbar, dass wir hier eine zusammenhingende Entwicklungs- 
reihe der Granula vor uns haben, und dass die durch Segmen- 


tierung der homogenen Fiiden hervorgegangenen Granula, nach- 
dem sie sich emanzipiert haben, selbstandig weiterwachsen. 
Einige von den grésseren Granula zeigen das bemerkenswerte 
Verhalten, dass sie nicht gleichmissig rot gefirbt sind, sondern in 
einer kleinen Partie eine griinliche Farbe aufweisen (Fig. 141— 142). 
Von diesen letzteren Granula fiihren nun alle Ubergange zu solchen 
iiber, die nur in einer kleinen Partie noch rot sind, sonst aber 
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griin gefirbt wie die lipoidenGranula der Zellen sind(Fig. 141, 143). 
Sehr bemerkenswert ist die verschiedene Griésse der CGranula, 
innerhalb welcher sich die Bildung der lipoiden Substanz vollzieht. 
In Fig. 141 und 143 ist nebeneinander eine Reihe yon Granula 
aus verschiedenen Zellen bei derselben Vergrésserung gezeichnet. 
Unter denselben finden sich, wie man sieht, bei sehr verschie- 
dener Grésse ganz entsprechende Stadien der Fettbildung. 

Die hier vorgefiihrten Bilder zeigen uns, dass die lipoiden 
Sekretgranula der Follikelzellen der Testis. ahnlich wie die lipoiden 
Granula der verschiedenen Epithelzellen der Epidermis, aus 
fuchsinophilen Granula hervorgehen, die selbst wieder yon den 
Altmannschen Plasmafiden gebildet worden sind. Sie zeigen 
uns weiter, dass die lipoide Substanz innerhalb der f.en Granula 
durch chemische Umbildung des Granulakérpers entsteht. Auf 
genau dieselbe Weise entstehen auch in den grossen Fettzellen 
des subkutanen Gewebes von Myxine die Fettvakuolen aus f.en 
Granula, die auf dhnliche Weise durch Segmentierung homogener 
Plasmafiden gebildet werden (vgl. Schreiner 1915). 

Die yon den f.en Granula gebildeten lipoiden hiigelchen 
tliessen miteinander zu groésseren Vakuolen zusammen (vgl. Fig. 144). 

Das in Fig. 139 wiedergegebene Bild. wo nebeneinander 
vegetative und generative Zellen eines Follikels zu sehen sind, 
bietet in mehreren Hinsichten grosses Interesse dar. Es zeigt 
uns erstens, welche sehr verschiedene Form die f.en Plasmaelemente 
der beiden Zellenarten besitzen. Anstatt der langen, schlanken 
Faden, die wir in den Follikelzellen vortinden, sehen wir im Plasma 
der Spermatozyten eine dichte Anhaufung ganz feiner Kornehen, 
die an mancher Stelle so dicht liegen, dass sie einen fast kom- 
pakten Korper bilden. Dass dieser Unterschied auf der ver- 
schiedenen Einwirkung der Fixierungsfliissigkeit beruhen kénnte, 
ist hier, wo wir es mit Zellen, die nebeneinander im selben Follikel 
liegen, zu tun haben, schon im vornherein héchst unwahrscheinlich, 
lasst sich auch durch Beobachtungen an lebendem Material leicht 
ausschliessen. Das Verhalten der Plasmagranula zu den Spindel- 
fasern zeigt weiter deutlich, dass sie mit letzteren nichts zu tun 
haben, sondern Bildungen sui generis sind. 

Auch die Chromosomen der abgebildeten Spermatozyten 
zeigen sehr bemerkenswerte Strukturverhiltnisse. Wie gewohnlich 
in der Metaphase der 1. Reifungsteilung bei Myxine, sind die 
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Chromosomen stark kontrahiert, von spharischer oder ovoider 
Form. Zum gréssten Teil zeigen sie einen griinlichen Farbenton, 
in ihrem Inneren enthalten sie aber mehrere rot gefarbte Kerne. 
Wenn ganze Chromosomen in Seitenansicht vorliegen, bemerkt 
man, dass die Anzahl dieser roten Kérperchen immer vier ist. 
Dieselben kommen waihrend der Differenzierung der Praparate 
zum Vorschein. Nach der Farbung mit Saurefuchsin sind die 
Chromosomen ganz und gar rot gefarbt. Wahrend der Diffe- 
renzierung mit Aurantia erfolgt aber eine konzentrische Ent- 
fiarbung derselben in der Weise, dass innerhalb eines jeden 
Chromosoms sich zwei gréssere rote Kerne voneinander ab- 
grenzen. Ihre Trennungslinie entspricht der Aquatorialebene der 
Mitose. Bei fortgesetzter Diftferenzierung der Praparate zerfallt 
wieder jeder dieser grésseren Kérper in je zwei kleinere (vgl. 
das grosse Chromosom rechts in der unteren Zelle. wo diese 
Teilung noch nicht vollendet ist). Wird die Differenzierung noch 
weiter gefiihrt, findet eine konzentrische Entfirbung der roten 
Korper statt, dieselben lésen sich aber in keine weiteren Teile auf. 

Ein ahnliches Verhalten zeigen auch die Chromosomen der 
Spermatozyten 2. Ordnung und der Spermatogonien in der Meta- 
phase. Innerhalb dieser beiden kommen jedoch immer nur zwei 
solche rote Kerne zum Vorschein. Sie liegen einander gegeniiber 
an beiden Seiten der Aquatorialebene. 

Dieser Unterschied zwischen den Chromosomen der Spermato- 
gonien und der Spermatozyten 2. Ordnung einerseits und den- 
jenigen der Spermatozyten 1. Ordnung andererseits findet ihre 
natiirliche Erklarung darin, dass die letzteren Doppelchromosomen 
sind, deren beide Komponenten selbst wieder geteilt sind. Wie in 
einer friiheren Arbeit (1905) nachgewiesen, lasst sich bei Myxine 
ab und zu in der Metaphase der 1. Reifungsteilung, wenn die 
hontraktion der Chromosomen weniger ausgesprochen ist, auch 
an der Obertliche der Chromosomen die doppelte Teilung der- 
selben nachweisen. 

Die vorgefiihrten bilder zeigen, dass wir in der Altmann- 
Kullschen Farbung ein wertvolles Mittel zur Analyse der inneren 
Struktur solcher Chromosomen besitzen, bei denen sich diese 
struktur durch dussere Betrachtung allein wegen der Kontraktion 
der Chromosomen nicht sicher feststellen lasst. 
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Zusammenfassung. 


Die wichtigsten Ergebnisse unserer Untersuchungen iiber den 
feineren Bau der Epidermis von Myxine lassen sich folgender- 
maben zusammenfassen : 

1. Die mehrschichtige Epidermis wird aus fiinf verschiedenen 
Zellenarten zusammengesetzt: aus kleinen polygonalen Bildungs- 
zellen und drei Driisenzellenformen, namlich kleinen Schleimzellen, 
grossen birnférmigen Fadenzellen und grossen blischenformigen 
Schleimzellen. Diesen schliessen sich als fiinfte Form die epi- 
thelialen Sinneszellen an. 

2. Die Bildungszellen sind kleine rundliche oder poly- 
gonale Zellen; sie nehmen die tieferen Lagen der Epidermis ein. 
Sie weisen eine scharfe Trennung ihres Protoplasmas in ein 
weiches Endoplasma und ein festeres Ektoplasma auf. An der 
Grenze gegen das Endoplasma zeigt das Ektoplasma eine kapsel- 
ihnliche Difterenzierung, die besonders im unteren Zellteil sehr 
ausgeprigt ist. Die Zellen sind durch feine Plasmabriicken mit- 
einander verbunden. Ausser dem Kern und den Zentriolen, die 
immer am oberen Pole des Kerns gelegen sind, enthilt das Endo- 
plasma eine wechselnde Anzahl von fuchsinophilen Alt mann schen 
Faden und Kérnchen, dazu manchmal noch einzelne kleine lipoide 
Granula. In ruhenden Zellen ist eine Fadenform der Altmannschen 
Plasmaelemente vorherrschend, neben den Faden werden jedoch 
immer auch in tadellos fixiertem Material einige Granula gefunden. 
Vor jeder Zellteilung zerfallen die Alt mannschen Faden immer 
in Kérnchen. Diese werden in der Mitose auf die beiden Tochter- 
zellen gleichmassig verteilt. Wahrend des Wachstums der jungen 
Zellen gehen aus den Koérnchen wieder Faden hervor, und zwar 
sprechen die Bilder sowohl fiir eine Entstebung der Faden durch 
Vereinigung mehrerer Korner, wie fiir eine Bildung derselben 
aus einzelnen grésseren Kérnchen. 

Die in den Bildungszellen vorkommenden lipoiden Granula 
gehen aus der Umbildung Altmannscher Granula hervor. 

Die scharfe Sonderung des Plasmas in zwei Schichten bleibt 
auch wahrend der Teilung der Zellen bestehen. In der Telophase 
erfolgt eine Durchschniirung der Plasmakapsel der Teilungsebene 
entsprechend. In den jungen Zellen schliesst sich die geéffnete 
Kapsel durch Neubildung wieder. 
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3. Die kleinen Schleimzellen nehmen die obertlach- 
lichen Lagen der Epidermis ein. Ihre Grésse stimmt mit der- 
jenigen der Bildungszellen am meisten iiberein. Ihr Sekret ist 
ein Mucus, der, wie sein fairberisches Verhalten lehrt, von jenem 
der grossen blischenférmigen Schleimzellen verschieden ist. Im 
(iegensatz zu den beiden grossen  Driisenzellenformen der 
Epidermis sind die kleinen Schleimzellen merocrine Driisen- 


zellen. 

Nach ihrer Lage und Gestalt kénnen zwei Typen dieser 
Zellen unterschieden werden: kolbenférmige Zellen und zylindrische 
(bertlichenzellen. Die ersteren nehmen gewohnlich die nachst 
oberste Lage der Epidermis ein und erreichen nur in sekretgefiilltem 
Zustand die Hautobertliche, wihrend die letzteren auch in sekret- 
leerem Zustand an die Obertliche der Epidermis reichen. Die 
kolbenfoérmigen Zellen riicken allmablich in die Obertlachenschicht 
hinauf und bilden sich zu zylindrischen Zellen um. 

Die kleinen Schleimzellen zeigen eine ahnliche Sonderung 
ihres Plasmas in zwei Schichten wie die Bildungszellen. Sie sind 
auch untereinander durch ahnliche Plasmabriicken wie diese ver- 
bunden. Sobald der obere Teil der ektoplasmatischen Schicht 
der Zellen die Obertliche der Haunt erreicht, bildet er sich zu 
einem kanalisierten Porensaum um, durch welchen die Entleerung 
des Sekretes erfolgt. 

Die Differenzierung dieser Zellen aus den Bildungszellen 
fingt in den tiefen Zellenschichten der Epidermis an und wird 
durch die Bildung charakteristischer Sekretgranula innerhalb des 
Endoplasmas der Zellen erkennbar. Die Sekretgranula sind 
zweierlei Art. Die einen farben sich mittels Saiurefuchsin und 
sind wahrscheinlich albuminoider Natur, die anderen werden dureh 
Osmiumsiure geschwirzt und bestehen aus lipoider Substanz. Sie 
werden beide von den Altmannschen Plasmaelementen gebildet, 
und zwar entstehen die ersteren im Anschluss an die Plasmataden 
selbst. die letzteren dagegen aus Granula, die durch Segmentierung 
der Faden hervorgehen. Aus der Vereinigung dieser beiden Arten 
von Sekretgranula gehen eigentiimliche Mischgranula hervor. die 
je etwa zur Halfte aus albuminoider und lipoider Substanz be- 
stehen. Innerhalb dieser Granula werden kieine Vakuolen ge- 
bildet, deren Inhalt Mucinfarbung zeigt. Allmahlich wird die 
ganze Substanz der Granula in Mucus umgewandelt. Zum ersten 
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Male ist hier die Beteiligung einer lipoiden Substanz bei der 
Bildung eines mucdésen Sekretes nachgewiesen worden. 

Wenn das in den Zellen abgelagerte Sekret durch die 
Kanailchen des Porensaums an die Oberfliche der Haut entleert 
worden ist, fangt die Sekretbildung innerhalb ihres Plasmas aufs 
neue an, und dieser Prozess wiederholt sich mehrmals, bis die 
Zellen schliesslich absterben. Unter den jiingeren Stadien der 
kleinen Schleimzellen werden nicht selten Zellen, die in Teilung 
begritien sind, angetroffen. In der Oberflichenschicht werden 
aber keine Zellteilungen gefunden. 

t. Die Fadenzellen sind grosse birnformige Zellen, die 
in sekretgefiilltem Zustand von der basalen Schicht der Epidermis 
bis nahe an die Oberfliche emporreichen. Im unteren Teil der 
Zelle ist der Kern gelegen. Das eigentiimliche Sekret scheint 
den iibrigen Teil des Zellkérpers fast vollstandig auszufiillen. Es 
besteht aus Kornern und Faden, welche auf die Weise angeordnet 
sind, dass die Fiiden an der Oberfliche der Zelle gesammelt sind, 
wihrend die Korner die zentrale Partie der Sekretmasse ein- 
nehmen. Von den Faden sind diejenigen, welche der Korner- 
masse am nichsten liegen. die diinnsten. Die dickeren Faden sind 
gefaltet. spiralgewunden und in guirlandenformigen Schlingen 
angeordnet. Sie hingen wahrscheinlich alle miteinander zusammen. 

Wahrend der Sekretablagerung nihern sich die Zellen mit 
ihrem oberen Teil immer mehr der Obertliche der Haut, indem 
sie die Zellen der oberflichlichen Epidermislagen auseinander 
zerren und zur Seite schieben. Schliesslich entleeren die Zellen 
ihr Sekret an die Obertlache der Haut und gehen hiermit zu- 
grunde. 

Die merkwiirdigen dicken Sekretfaden der Fadenzellen werden 
durch Vereinigung diinnerer Faden gebildet. Die diinnsten Faden, 
die Primarfiden, gehen aus fuchsinophilen Sekretgranula durch 
innere Ditterenzierung hervor. Die Restkérper dieser Granula, die 
nur geringe Affinitét zu Saurefuchsin zeigen, werden in der 
zentralen Partie der Sekretmasse abgelagert und schliesslich zu- 
sammen mit den Fiden entleert. 

Die Granula, welche zur Bildung der Primarfiden Anlass 
geben, gehen selbst aus den Altmannschen Plasmaelementen 
der Zellen hervor, und zwar aus Granule, die durch Segmen- 
tierung der homogenen Faden gebildet worden sind. Ob sie auch 
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direkt aus den Altmannschen Granula der jungen Zellen hervor- 
gehen kénnen, lisst sich nicht sicher entscheiden. 

Die jungen Fadenzellen treten in der Epidermis immer 
paarweise auf. Ihre Kerne haben anfangs eine gelappte Form, 
werden aber bald ovoid. Ihr Protoplasma zeigt keine solche 
Trennung in zwei Schichten wie das der indifferenten Zellen und 
der kleinen Schleimzellen. Die Zentriolen liegen immer am oberen 
Pole des Kerns. Um dieselben sammeln sich allmahlich die Sekret- 
granula in konzentrische Schichten, die jiingsten Granula den 
Zentriolen am nachsten, die alteren Granula nach ihrer Grisse 
in die nach aussen folgenden Schichten. Die Fadenbildung tindet 
an der Oberflache dieser Kérnermasse statt. Die zuerst gebildeten 
feinen Sekretfaden fliessen zu einem dickeren Faden zusammen, 
der sich allmahlich nach unten gegen die Basis der Zelle vor- 
schiebt. Durch das Wachstum dieses Sekretfadens wird die an- 
fanglich ovoide Gestalt der Zeile in eine keulenformige umge- 
wandelt. Die weitere Lingenzunahme des Sekretfadens hat eine 
spiralige Aufrollung desselben zu Folge. Das schmale FuBstiick 
der Zeile wird dadurch breiter und die Zelle bekommt schliesslich 
ihre Birnform. 

5. Die grossen blaschenférmigen Schleimzellen 
sind wie die Fadenzellen holocrine Driisenzellen. In sekretgetiilltem 
Zustand stellen sie grosse, sphirische oder ovoide, mit Mucus 
gefiillte Blaschen dar, die sich fast durch die ganze Dicke der 
Epidermis erstrecken und die obertlichliche Zellenlage oft vor- 
bauchen. Ein unregelmissiger Flecken in der Mitte des grossen 
Sekretblischens stellt den letzten Rest des Zellkerns dar. Nach 
Platzen der diinnen Hiille, die das Sekret umschliesst, entleert 
sich der ganze Inhalt des Blaschens an die Obertlache der Haut, 
und das Leben der Zelle ist zu Ende. 

Die jiingsten, als solche sicher erkennbaren Entwicklungs- 
stadien der grossen Schleimzellen werden zwischen den Bildungs- 
zellen der tiefen Epidermislagen gefunden. Sie zeichnen sich 
durch ihre grossen, hellen, sphirischen Kerne aus. Wie in den 
Bildungszellen sind zwei Plasmaschichten zu erkennen, diese sind 
jedoch durch keine Kapsel voneinander getrennt wie dort. 

Die Sekretbildung fangt innerhalb der inneren Plasmaschicht 
an. Wiahrend der Sekretablagerung bekommt der Kern eine 
exzentrische Lage und wird an der dem Sekret zugekehrten 
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Seite zuerst abgetlacht, spater dellenformig eingedriickt. Die 
ganze Zelle nimmt an Grosse rasch zu und die ektoplasmatische 
Schicht wird zu einer diinnen Hiille umgewandelt. 

Der urspriinglich wegen seines Reichtums an Kernsaft helle 
und gespannte Kern bekommt wihrend der Sekretbildung eine 
dunklere Farbe und seine Kontur wird an der der Sekretvakuole 
zugekehrten Seite uneben, zackig. Offenbar findet ein Aussickern 
von Kernsaft ins Plasma statt. Allmahlich tritt eine Schrumpfung 
des Kerns ein. Er wird zu einem festen, homogenen, unregel- 
massig geformten Koérper umgebildet, der schliesslich von der 
Wand der Sekretvakuole abgelést und in die Mitte derselben 
gefiihrt wird. Hier lasst er sich bis zur Entleerung des Sekretes als 
ein lichtbrechender. unregelmabig sternformiger Flecken nachweisen. 

Auch innerhalb des Endoplasmas der jungen blischenformigen 
Schleimzellen werden zahlreiche Altmannsche Plasmaelemente 
gefunden. Dieselben nehmen wihrend der Sekretbildung an Zahl 
allmahlich ab. In alteren Zellen mit zentral gelegenem Kernrest 
sind keine mehr iibrig. Am l&ngsten erhalten sie sich an der 
Obertlache der Sekretvakuole und an der von dieser abgekehrten 
Seite des Kerns, zwischen letzterem und der ektoplasmatischen 
Hiille. Ihre Rolle bei der Sekretbildung ist schwer sicher fest- 
zustellen. Aus den homogenen Faden der jungen Zellen gehen 
durch Segmentierung Kérnchen hervor. Im Anschluss an diese, 
welche an Grésse etwas zunehmen, entstehen die ersten Sekret- 
vakuolen. Gleichzeitig werden die Granula selbst aufgeldst. 

6. Die Sinneszellen der Epidermis sind lange, keulen- 
formige Zellen. Ihr angeschwollener Teil, der den Kern ein- 
schliesst, liegt zwischen den Zellen der mittleren oder der noch 
etwas tieferen Lagen der Epidermis. Nach unten endet er ent- 
weder gleichmassig abgerundet oder tragt einen kleinen Auslaufer. 
Nach oben geht er in einen langen Fortsatz tiber, der gegen die 
Oberfliche der Haut verlauft und an seinem freien Ende mit 
feinen starren Haaren besetzt ist. 

Die Sinneszellen sind teils in Sinnesknospen und Sinnes- 
hiigeln gesammelt, die besonders in der Epidermis der Nasen- 
und Mundfiihler in grosser Zahl vorkommen, teils treten sie auch 
vereinzelt in der Epidermis der Kérperhaut auf. Sie stellen 
sekundire Sinneszellen dar, die von Nervenfasern, die aus dem 
Corium in die Epidermis eindringen, umsponnen werden. 
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Auch das Protoplasma der Sinneszellen zeigt eine Sonderung 
in zwei Schichten, jedoch ohne Kapselbildung. Innerhalb des 
Endoplasmas verlaufen zahlreiche zueinander und zur Hauptachse 
der Zelle parallele Neurofibrillen. Diese gehen nach oben in die 
Sinneshaare iiber, nach unten umgeben sie den Kern korb- 
formig. Neben den Neurofibrillen enthalt das Endoplasma sowohl 
Altmannsche Plasmaelemente wie zahlreiche lipoide Granula. 

Auch die Sinneszellen entwickeln sich aus den indifferenten 
Bildungszellen der Epidermis. Die Neurotibrillen nehmen aus 
Altmannsechen Faden ihren Ursprung. Die lipoiden Granula 
der Sinneszellen gehen, wie die entsprechenden Granula der 
Bildungszellen und kleinen Schleimzellen, aus der Umbildung 
Altmannscher Granula hervor. Sie stellen in den Sinneszellen 
wahrscheinlich ein Nahrmaterial dar. 

7. Unsere Ergebnisse iiber das Vorkommen und die Um- 
wandlung der Alt mannschen Plasmaelemente in den verschiedenen 
Zellenformen der Epidermis von Myxine bestatigen in vollem 
Mafie die von Altmann zuerst ausgesprochene und begriindete 
Meinung, dass die fuchsinophilen Faden und Granula_ universell 
vorkommende Plasmastrukturen sind, die bei den verschiedenen 
konstruktiven Prozessen innerhalb der Zellen eine massgebende 
Rolle spielen. Unsere Untersuchungen iiber die Bildung der 
Nahrgranula der Testisfollikelzellen. iiber die Entstehung der 
Fettgranula in den Fettzellen des subkutanen Gewebes, iiber die 
Bildung der Pigmentkérnechen der Chromatophoren des Coriums 
und die Entstehung der kollagenen Fibrillen der Bindegewebs- 
zellen der Myxinehaut liefern weitere Beweise fiir die Richtigkeit 
dieser Auttassung. 

Der von Meves fiir die Altmannschen Faden und Granula 
in Vorsehlag gebrachte Name: .P?lastosomen* oder formative 
Plasmaelemente, kénnte somit recht zutrettend erscheinen. Man 
darf indessen nicht vergessen, dass wir vorliutig keine Ubersicht 
dariiber haben, inwieweit die Bedeutung der Altmannschen 
Plasmaelemente durch diese Bezeichnung erschépft ist, oder ob 
ihnen nicht vielleicht noch andere wichtige Aufgaben im Leben 
der Zellen obliegen kénnen. Aus diesem Grunde scheint mir der 
alte, nichts prasumierende Name ,Plasmosomen™~, der jetzt 
von Held als Bezeichnung der Altmannschen Plasmaelemente 
eingefiihrt worden ist, der ersteren Bezeichnung vorzuziehen. 
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8. Unsere Untersuchungen iiber die Verbreitung der Plas- 
mosomen innerhalb ruhender Zellen und iiber ihr Verhalten wihrend 
der Zellteilung beweisen, dass diese Elemente sowohl von den 
Netzbalken und Fadenstrukturen, welche nach gewohnlicher 
Fixierung der Gewebe innerhalb des Protoplasmas beobachtet 
werden, wie von den Faserbildungen sich teilender Zellen unab- 
hingige Bildungen sind. 

4. Uber die Neubildung der Plasmosomen, zurzeit 
das schwierigste Problem, welches sich an die Ertorschung dieser 
Zellteile kniipft, haben unsere Untersuchungen ergeben, dass in 
den merocrinen Drisenzellen der Epidermis, den kleinen Schleim- 
zellen, héchstwahrscheinlich ein selbstandiges Wachstum und eine 
damit verbundene Vermehrung der Plasmosomen _ stattfindet. 
Untersuchungen iiber das Verhalten der Plasmosomen in den 
Eizellen von Myxine haben zu demselben Resultat gefiihrt.  Fiir 
eine ihbnliche Vermehrung der Plasmosomen innerhalb der iibrigen 
Zellen der Epidermis haben sich keine sicheren Anhaltspunkte 
erbringen lassen. Es konnte aber nachgewiesen werden, dass 
sowohl in den Bildungszellen wie in den Driisenzellen der Epi- 
dermis eine Abgabe fuchsinophiler Substanz seitens des Kerns 
an das Plasma stattfindet. Diese Abgabe erfolgt sowohl von den 
Nukleolen der Kerne wie von ihren Netzknoten. Die ins Plasma 
iibergetretene Kernsubstanz stimmt in ihrem fiirberischen Verhalten 
mit den Plasmosomen vollig itiberein und liefert sehr wahrscheinlich 
ein Bildungsmaterial fiir neue Plasmosomen. 
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Erklarung der Abbildungen auf Tafel I-III. 


Simtliche Abbildungen sind yon der Zeichnerin des Anatom. Instituts, 

Fri. S. Mirch, ausgefiihrt. 

Die Figuren 125—128 und Fig. 138 sind mit Zeiss’ Apochromat 

2 mm und Kompensationsok. 6, Vergriss. 700, alle anderen Figuren mit 

Apochromat 1,5 mm und Kompensationsok. 8, Vergriss. 1625, gezeichnet 

Bei der Reproduktion sind die Originale auf *. verkleinert. 

Fig. 93—124. Kleine Schleimzellen. 

Fig. 93—95. Zellen aus den beiden oberflaichlichen Lagen der Epidermis 
Junges Tier. Fixierung mit Flemmings Fliissigkeit, Farbung 
mit Delatields Himatoxylin, Safranin, Pikrinsiiure nach Stéhr. 

Fig. 94. Sekretleere zylindrische Oberflichenzellen und sekretgefiillte kolben- 
férmige Zellen. 

Fig. 95. Zylindrische Oberflachenzellen in verschiedener Sekretfiillung. An 
der Oberfliiche der Haut eine Sekretschicht gelegen. Dasselbe auch 
in Fig. 93 der Fall. 
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96. Zwei sekretarme zylindrische Oberflichenzellen, zwischen ihnen 
eine sekretgefiillte kolbenfirmige Zelle. Zenkers Fliissigkeit, 
Heidenhains Himatoxylin. 

97. Schnitt parallel zur Hautoberfliche durch die Porensiume einiger 
Obertlichenzellen. Fixierung nach Altmann-Metzner. Farbung 
mit Siurefuchsin-Pikrinsiure nach Altmann. 

98. Aus einem senkrechten Schnitt durch die Epidermis eines 17 cm 
langen Tieres, die Sekretbildung in den kleinen Schleimzellen 
zeigend. Fixierung nach Flemming-Benda. Fiarbung nach 
Altmann-Kull. 

99. Junge Schleimzelle aus den tieferen Epidermisschichten mit fuchsino- 
philen Plasmaelementen und jungen Sekretgranula. Fixierung 
und Firbung wie Fig. 98. 

100. Eigentiimliche V- und Y-férmige Plasmaelemente, wahrscheinlich 
durch Verklebung zweier Plasmafiiden entstanden, aus jungen 
Schleimzellen. Fixierung und Fiarbung wie Fig. 98. 

101. Entwicklungsstadien der fuchsinophilen Sekretgranula, aus ver- 
schiedenen kleinen Schleimzellen gezeichnet. Fixierung und Farbung 
wie Fig. 98. 

102. Oberer Teil einer kleinen Schleimzelle mit hakenfirmigem Sekret- 
granulum. Fixierung und Fiarbung wie Fig. 98. 

103—106. Entwicklungsstadien der kolbenférmigen Schleimzellen. Bildung 
der Sekretgranula und des fertigen Sekrets. Wie die folgenden 
Figuren 107—113 nach Praparaten, die in Champys Fliissigkeit 
fixiert und mit Siéurefuchsin-Thionin-Aurantia gefarbt sind. 

107. Drei ,,Mischgranula** aus kolbenférmigen Schleimzellen, je aus 
einem fuchsinophilen und einem lipoiden Teil bestehend. 

108. Weitere Verinderungen der .,Mischgranula*™. 

109—110. Aus einem parallel zur Oberflache der Haut gefiihrten 
Schnitt durch das Endoplasma einer Reihe kolbenférmiger Schleim- 
zellen, die Bildung des Sekrets aus den .,Mischgranula* zeigend. 


g. 111—112. Sekretleere zylindrische Oberflachenzellen mit fuchsinophilen 


Plasmaelementen und Sekretgranula. 

112. Tangentialschnitt einer Zelle. 

113. Zylindrische Oberfliichenzelle mit grésseren Sekretgranula. 

114—122. Zylindrische Oberflichenzellen, aus Praparaten, die mit 
Kaliumbichromat-Formalin-Osmiumsiure fixiert und mit Siure- 
fuchsin-Thionin-Aurantia gefirbt sind. 

114—117. Vier aufeinander folgende Stadien des physiologischen Hin- 
falls der zylindrischen Oberflachenzellen. 

118. Sekretgefiillte Oberflachenzelle. Innerhalb des Sekrets liegen junge 
fuchsinophile Sekretgranula und eine Anzahl fuchsinophiler Plasma- 
elemente. Unter den letzteren finden sich mehrere grissere Einzel- 
granula (Wachstumsstadien ?). 

119. Drei zylindrische Oberflaichenzellen. Die mittlere im Begriff, das 
Sekret zu entleeren, die beiden anderen sekretleer. Die rechte 

Zelle tangential getroffen. In der mittleren Zelle die Zentriolen 
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Fig. 


120. 


121 
121. 


124. 
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sichtbar. Unterhalb derselben eine Anzahl fuchsinophiler Plasma- 
elemente sowie, dem Kerne angeschlossen, mehrere Sekretgranula. 
Zylindrische Oberflaichenzelle im letzten Stadium der Sekretent 
leerung 
122. Sekretleere Oberflichenzellen. 
Unmittelbar nach der Entleerung des Sekrets. Kaniilchen des 
Porensaums enger, deutlicher hervortretend als wihrend der Sekret- 
entleerung (vgl. Fig. 120). Unter den fuchsinophilen Plasma- 
elementen relativ zahlreiche Einzelgranula, iihnlich wie in der in 
Fig. 120 wiedergegebenen Zelle. 
Etwas spiteres Stadium. Zahlreiche fuchsinophile Plasmafiden 
und Kirnerketten. Jiingere und iiltere Entwicklunygsstadien von 
fuchsinophilen und lipoiden Sekretgranula. 
Kern einer sekretleeren zylindrischen Obertliichenzelle. Fixierung 
in Champys Fliissigkeit und Farbung mit Siurefuchsin-Thionin- 
Aurantia. Ausserhalb der Kernmembran fuchsinophile Granula 
von denen einige durch feine Substanzbriicken mit Netzknoten des 
Kerns vereinigt sind. 
Kolbenfirmige Schleimzelle in Teilung. Prophasestadium. Die 
Plasmaelemente haben simtlich Granulaform. Fuchsinophile und 
lipoide Sekretgranula 


125—138. Sinneszellen der Epidermis. 


125. 


126 


127 


128, 


129 


132 


134 


135 


Senkrechter Schnitt durch Sinnesknospe eines Nasenfiihlers 
Flemmings Fliissigkeit, Heidenhains Hiimatoxylin. 
Senkrechter Schnitt durch Sinnesknospe eines Nasenfiihlers 
Hermanns Fliissigkeit. Heidenhains Haimatoxylin. 
Senkrechter Schnitt durch Sinneshiigel der Kérperhaut. Fixierung 
in Kaliumbichromat-Formalin nach Regaud. Farbung mit Siure- 
fuchsin-Pikrinsiure nach Alt mann. 

Isolierte Sinneszelle in der Kérperhaut. Fixierung und Farbung 
wie Fig. 127 

131. Drei Entwicklungsstadien von Sinneszellen aus Sinneshiigeln 
der Kérperhaut. Bildung der Neurofibrillen aus den fuchsino 
philen Plasmafiiden. Fixierung in Champys Fliissigkeit, Firbung 
mit Siéurefuchsin-Thionin-Aurantia. 

133. Sinneszellen aus Sinneshiigeln der Kérperhaut. Die peripheren 
Fortsiitze der Zellen in ihrem oberen Teil tangential getroffen. 
Fixierung und Firbung wie Fig. 129-—131. 

Junge Sinneszelle aus Sinnesknospe eines Nasenfiihlers. Kérner- 
férmige Plasmaelemente und Nearofibrillenanlagen. Fixierung und 
Firbung wie Fig. 129—133. 

Zwei Sinneszellen aus der Sinnesknospe eines Nasenfihlers. Neuro- 
fibrillen und Sinneshaare vom Siiurefuchsin gefarbt. Von det 
rechten Zelle sind nur der lange periphere und kurze basale Fortsatz 
nicht aber der angeschwollene Teil des Zellkirpers, der den Kern 


enthalt, vom Schnitte getroffen. Die peripheren Fortsiitze det 
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140. 


141. 
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beiden Zellen gewunden. Fixierung in Kaliumbichromat-Formalin 
nach Kopsch. Farbung mit Siurefuchsin-Thionin-Aurantia. 
137, Zwei junge Sinneszellen aus der Sinnesknospe eines Nasen- 
fiihlers. Fixierung und Farbung wie Fig. 135. 

Ausserhalb der Kernmembran rechts unten ein fuchsinophiles 
Granulum, das mit dem Nukleolus durch ein feines Fiadchen im 
Zusammenhang steht. Der periphere Fortsatz der Zelle gebogen. 
das Endoplasma deswegen von einer Ektoplasmabriicke in zwei 
Partien geteilt. 

Zwei Sinneszellen aus Sinneshiigel der Kérperhaut. Fixierung in 
Zenkers Fliissigkeit, Firbung mit Delafields Hiimatoxylin- 
Eosin 

144 Follikelzellen des Hodens von Myxine. 

Champys Fliissigkeit. Saurefuchsin-Thionin-Aurantia. 

Aus einem Tangentialschnitt durch die Wand eines Hodenfollikels 
Rechts sechs Follikelzellen mit Nihrgranula und fuchsinophilen 
Plasmaelementen, links drei Metaphasen der LL. Reifungsteilung 
der Spermatozyten. 

Bildung fuchsinophiler Granula durch Segmentierung homogener 
Plasmatiiden. Aus zwei Zellen gezeichnet. 

Bildung der lipoiden Substanz innerhalb kleiner fuchsinophiler 
Granula, Aus einer Zelle. 


-143. Derselbe Prozess innerhalb grisserer Granula. Aus mehreren 


Zellen gezeichnet. 
Zusammentliessen mehrerer lipoiden Granula zu grisseren Nihr- 
granula 
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Aus dem Anatomischen Institut Heidelberg. 


Studien zur allgemeinen Entwicklungsgeschichte 
des Blutgefafisystems. 
Von 
Curt Elze, Heidelberg. 


Il. Teil und Schluss. 


Hierzu 4 Textfiguren. 


In der Einleitung zum I. Teil dieser Studien, welche sich 
mit der Netztheorie des Blutgefafisystems beschaftigen (1913), 
habe ich das Problem so formuliert, dass zunachst zwei Grund- 
fragen zu untersuchen sind, einmal die Frage, ob die Blutgefaisse 
in Form eines indifferenten Netzes angelegt werden, und dann 
die Frage, ob die dynamischen Faktoren des Blutstromes Ein- 
fluss auf die Morphogenese des GefaBsystems haben. Bei der 
Untersuchung iiber die erste Frage ergab sich, dass bei den 
Anamniern zunichst itiberhaupt keine Kapillarnetze vorhanden 
sind, wahrend bei den Amnioten in vielen Bezirken sehr frih- 
zeitig Kapillarnetze auftreten, was im wesentlichen mit den Be- 
dingungen der Sauerstoffaufnahme zusammenhangt, wie ich aus- 
fiihrlich gezeigt habe. Uber die Beziehungen der Kapillarnetze 
der Amnioten zu den Stammen der Arterien und Venen habe ich 
vorerst nichts Niheres ausgesagt. Dariiber wird spiter noch zu 
sprechen sein. Nur soviel will ich hier nochmals hervorheben, 
dass die Kapillarnetze der Amnioten durchaus nicht indifferent“ 
sind, weder in gestaltlicher, noch in physiologischer Hinsicht. 

Die nachstehenden Ausfiihrungen beschaftigen sich mit der 
zweiten Frage iiber die Wirksamkeit der Faktoren des Blut- 
stromes bei der Morphogenese des Gefafisystems. Wenn ich dabei 
von Morphogenese rede, so soll damit nur der Gegensatz zur 
Histogenese ausgesprochen sein. Denn es handelt sich hier nicht 
um die Frage nach dem Bau der Wand. Auch die Form der 
Lichtung, sowie die Gestalt derV erastelungswinkel kommt hier nicht 
in Betracht, sondern nur die Lage und Astfolge der Stamme und 


der Verlauf der Aste, denn darauf allein bezieht sich die Netz- 
Archiv f. mikr. Anat. Bd.92. Abt. I. 5 
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theorie. Nur in dieser absichtlichen Einschrankung gebrauche 
ich hier den Begriff der Morphogenese, und wenn ich ihn im 
Laufe der Erérterungen der Kiirze halber verwende, so geschieht 
dies eben im Sinne dieser Einschrankung, nur um einen kurzen 
Ausdruck zu haben. 

Die nachstehenden Ausfiihrungen sind zum Teil schon vor 
einer Reihe von Jahren niedergeschrieben, die Arbeit daran 
‘mehrfach unterbrochen worden, sodass jetzt, nachdem ich die 
Arbeit nach mehr als zweijihrigem Felddienst neuerdings in An- 
griff genommen habe, die urspriingliche Anordnung sich infolge 
der wiederholten Beschaftigung mit dem Stoffe nicht ganz hat 
aufrecht erhalten lassen. Ich verzichte deshalb auch auf die 
friiher in Aussicht genommene kurze Zusammenstellung iiber be- 
sondere Entwicklungsvorgange im Gefifisystem, wie Wanderungen, 
Wachstumsverschiebungen usw., die ich urspriinglich voraus- 
schicken wollte, verweise dafiir auf die Abhandlung von Hoch- 
stetter (1911), in der ein grosser Teil dieser Vorgange be- 
handelt ist. 

Ich iibergebe diese Zeilen der Offentlichkeit, obwohl ich 
mir ihrer Mangel durchaus bewusst bin. Aber ich muss mich 
des lihmenden Zwanges eines ,II. Teiles* und ,Schlusses“ ent- 
ledigen, um fiir andere Untersuchungen Freiheit zu haben. 


Die Erérterung iiber die hier zur Rede stehende Frage 
muss beginnen mit einer Priifung der Resultate der Arbeiten 
Thoma’s; denn diese Resultate sind von den Anhaingern der 
Netztheorie als grundlegend itibernommen worden; vygl. Mall. 
(1898, 8. 232), Erik Miller (1903, S. 403/4), Evans (1909 a, 
S. 319), GOppert (1909, S. 374). 

Ausserdem ist es erwiinscht. die Ergebnisse der Arbeiten 
Thomas auch einmal vom morphologischen Standpunkte aus zu 
beleuchten, nachdem sie von entwicklungsmechanischer (Roux) 
und physiologischer Seite (Fuchs, Hess) bereits geprift und 
in wesentlichen Punkten als unzutreffend erkannt sind. 

Thomas friihere Untersuchungen tiber die Veranderungen 
der Intima der Gefasse hatten ,eine gesetzmassige Beziehung 
zwischen der Stromgeschwindigkeit des Blutes und den gewebs- 
bildenden Vorgingen in der Wand von Arterien und Venen nach- 
gewiesen. Jede dauernde Beschleunigung des Blutstromes fihrt 
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zu einer Erweiterung der Gefasslichtung mit exzentrischer Hyper- 

trophie der Gefasswand. Ebenso hat jede langer dauernde Strom- 

verlangsamung eine Verengerung der Gefasslichtung zur Folge, 
welche durch Kontraktion und konzentrische Atrophie der Ge- 
fasswand — mit oder ohne Bindegewebsneubildung in der Intima — 

zustande kommt* (1893, S. 1). 

Die Untersuchungen tiber die Entwicklung der Blutgefisse 
der Area vasculosa des Huhnes (1893) haben ihn in der Fort- 
setzung zur Aufstellung der folgenden drei ,,histomechanischen 
Prinzipien* gefiihrt: 

1. ,Das Wachstum der Gefisslichtung, d. h. das Flachen- 
wachstum der Gefasswand, ist abhangig von der Strom- 
geschwindigkeit des Blutes.“ 

. »Das Dickenwachstum der Gefaisswand ist abhingig von 
der Wandspannung, welche ihrerseits wieder bestimmt 
wird von dem Durchmesser der Gefisslichtung und vom 
Blutdrucke.* 

3. ,Steigerung des Blutdruckes iiber eine bestimmte, vom 

Stoffwechsel der umgebenden Gewebe abhangige Grenze 
fihrt zur Neubildung von Kapillaren* (1893, 8. 52). 

Lese ich dann noch den folgenden, im Original (1893, 8. 31) 
gesperrt gedruckten Satz: ,Ein Gefaisystem, welches baumformig 
verzweigte Arterien und Venen und ein zwischen diese ein- 
geschaltetes Kapillarnetz aufweist, kann, solange die gefundenen 
Beziehungen zwischen der Geschwindigkeit des Blutstromes und 
der Ernahrung der Gefisswand bestehen, nur zur Entwicklung 
gelangen, wenn vom Beginne des Kreislaufes an zwischen dem 
Punkte, an welchem der aus dem arteriellen Ostium hervor- 
tretende Blutstrom in das Kapillargebiet eindringt, und dem 
Punkte, an welchem das zum venésen Ostium strémende Blut die 
Kapillarbahn verlasst, ein den Strom vielfaltig teilendes Kapillar- 
netz eingeschaltet ist*, — so erscheint es mir erklarlich, dass 
die Anhanger der Netztheorie beim oberflachlichen Lesen der 
Thomaschen Schrift darin eine willkommene Stiitze und eine 
physikalische Begriindung ihrer Anschauung gefunden haben. 

Aber schon das erste Durchdenken der eben zitierten Satze, 
besonders des letzten, muss den aufmerksamen Leser stutzig 
machen und ihn an der allgemeinen Giiltigkeit der drei ,histo- 
mechanischen Prinzipien“ zweifeln lassen. In der Tat lehrt 
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denn auch ein eingehendes Studium der Thomaschen Schrift, 
dass sich, wenigstens von dem entwicklungsgeschichtlichen Teile, 
kaum etwas aufrecht erhalten lasst. 

Obwohl schon von anderer Seite, wie eingangs erwahnt. 
eine Anzahl von Einwendungen gegen diese Prinzipien gemacht 
worden sind, halte ich es doch fiir nétig, sie eingehend zu kriti- 
sieren, umsomehr als Thoma in einer neueren Arbeit (1911) 
sie selbst nochmals ausfiihrlicher behandelt, durch Hinzutiigung 
eines vierten vermehrt und in neuer Fassung als ,histomechanische 
Gesetze“ wiedergegeben hat. 

In der neuen Fassung (1911, 5.3) lautet das erste histo- 
mechanische Gesetz: ,das Wachstum des queren Durchmessers, 
also des Umfanges der Gefisslichtung, ist abhingig von der Ge- 
schwindigkeit des Blutstromes. Dasselbe beginnt, sowie die 
Stromgeschwindigkeit der nahe an der Gefisswand strémenden 
Blutschichten einen Schwellenwert iiberschreitet, den ich mit v; 
bezeichnen will, und ist innerhalb gewisser Grenzen ein um so 
rascheres, je mehr die Stromgeschwindigkeit iiber den Schwellen- 
wert vi hinaus zunimmt. Dagegen tritt ein negatives Wachs- 
tum, eine Abnahme des Gefassumfanges ein, wenn die Geschwindig- 
keit der nahe an der Gefaisswand stromenden Blutschichten kleiner 
wird als der Schwellenwert v1.“ 

Ich will hier nicht die Frage erértern, ob iiberhaupt die 
Stromgeschwindigkeit einen Einfluss auf das Wachstum der Ge- 
fisswand ausiiben kann. Roux hat dieser Frage (1910, 8. 99) 
einen besonderen Abschnitt gewidmet tiber die ,angebliche An- 
passung der Gefissweite an die Stroémungsgeschwindigkeit* (vgl. 
auch Roux 1910, 5. 107 und 122, ferner Fuchs 1903, 8. 11014f., 
Hess 1914, 3. 3). 

Die zahlreichen sorgfaltigen und in vieler Beziehung sehr 
wichtigen Untersuchungen Thomas, deren Resultate freilich 
nicht die Morphogenese betreffen, auf die ich aber spiter noch 
kurz zuriickkommen werde, besonders das Verhalten der Gefisse 
in Amputationsstiimpfen und bei Ausbildung eines Collateral- 
kreislautes (vgl. Thoma 1911), legten allerdings den Gedanken 
nahe, der dem ersten histomechanischen Prinzip zugrunde liegt: 
dass Stromverlangsamung zur Verengerung, Strombeschleunigung 
zur Erweiterung der Gefisse fiihre. Trotzdem kénnen mich 
Thomas vielfache Bemiihungen, dieses Prinzip immer wieder 
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mit neuen Beweisen zu belegen, durchaus nicht iiberzeugen. 
Auch stehen seine eigenen Angaben damit nicht im Einklang. 
So heisst es z. B. (1901, 8. 395): ,In den Ursprungskegeln der 
Zweige bedingt die Konvergenz der Stromfiiden eine geringe 
Einschrankung des Stromquerschnittes, der notwendigerweise, da 
die Durchflussmengen gegeben sind. eine geringe Steigerung der 
mittleren Stromgeschwindigkeit entsprechen muss“. Nach dem 
ersten histomechanischen Gesetz miisste also an dieser Stelle eine 
Erweiterung stattfinden und die von Thoma ausdriicklich an- 
erkannte Kegelgestalt des Astursprunges aufgehoben werden. 
Thomas Erklarung, dass ftir die Verzweigungsstellen nicht 
dieselben Gleichungen angewendet werden kénnen, wie fiir die 
Internodien, zeigt, dass er selbst an das erste histomechanische 
Gesetz Zugestindnisse machen muss. — Ein augenscheinlicher 
Widerspruch mit dem Gesetz findet sich in folgenden Satzen: 

.In den Gefissen der Embryonen und beim Erwachsenen, 
wenigstens in den grossen und mittleren Arterien, ist, wie aus 
den obigen Stromgleichungen mit Notwendigkeit hervorgeht, die 
mittlere Stromgeschwindigkeit in den Internodien der Staémme 
etwas grésser als in den Internodien der Zweige. Demgemiiss 
beginnt bereits oberhalb der Verzweigungsstellen eine Ver- 
zogerung der Strémung, welche zu einer Erweiterung 
der Lichtung fiihren muss“ (1911, S. 26)! 

Auf eine Analyse der ,Faktoren des Blutstromes* kann ich 


verzichten, da es sich hier nicht um die Frage handelt, auf 


welche dieser Faktoren des Blutstromes im Einzelnen die Gefisse 
reagieren und wie man sich diese Reaktion vermittelt zu denken 
hat, sondern um die Frage, ob tiberhaupt ganz im allgemeinen 
eine Reaktion besteht. 

Thoma stellt (1911, S. 25) die Entstehung des ersten 
histomechanischen Prinzips folgendermassen dar: ,Meine Unter- 
suchungen haben gezeigt, dass in der Area pellucida des Hiihner- 
embryo die Blutgefaisse in Form indifferenter Kapillarnetze an- 
gelegt werden, ehe ihr Inhalt in regelmassiger Weise eine 
stromende Bewegung erfahrt. Letztere tritt erst ein, wenn das 
Kapillarnetz in Verbindung mit dem Herzen gelangt. Dann 
erweitern sich, entsprechend dem ersten histomechanischen (e- 
setze, diejenigen Bahnen, welche geringere Stromwiderstande auf- 
weisen und demgemiass schneller strémendes Blut fiihren.* Danach 
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wiirde man erwarten, in der Monographie von 1893 vorher die 
entwicklungsgeschichtliche Begriindung des Gesetzes zu finden. 
Aber das Gegenteil ist der Fall: das aus friiheren Untersuchungen 
an fertig gebildeten Gefassen abgeleitete Prinzip wird in die 
entwicklungsgeschichtlichen Vorgange nur hineingetragen: Nach 
einer kurzen Schilderung der Anordnung der Kapillaren im Ge- 
fasshofe eines 39'/2 und 48 Std. bebriiteten Hiihnerembryos 
erértert Thoma die Frage, wie unter médglichst geringen Rei- 
bungswiderstanden der Blutstrom von den Aorten- zu den Venen- 
enden gelangen kann. Er gibt dazu das nebenstehende Schema 
(Fig. 1), in welechem an Stelle des Kapillarnetzes ein weiter, mit 
Flissigkeit gefillter Hohlraum gedacht ist und die am schnelisten 
laufenden Stromfaden durch Pfeile angedeutet sind. Im Anschluss 
an dieses Schema sagt er dann (1893, 8. 27): ,Denkt man sich 
an Stelle des weiten Blutraumes der Figur 1 ein tiberall gleich- 
massig angelegtes Kapillarnetz eingeschaltet, so miisste der 
Blutstrom offenbar auch in diesem annahernd, soweit die Ge- 
staltung der Kapillarmaschen dies zulasst, die Stromrichtungen 
bevorzugen, welche die Pfeile andeuten. Es bediirfte dann 
nur der Annahme, dass die vom Blutstrome bevorzugten, 


schneller durchstrémten Kapillaren rascher wachsen und somit 








Fig. 1 = Thoma, 1893, Fig. 19. 
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gréssere Weite annehmen, um schliesslich ein Kapillarnetz zu 
erhalten Ahnlich demjenigen, welches die Beobachtung kennen 
lehrt. Es ware erklart, weshalb sich die Raumlichkeitsverhalt- 
nisse der Kapillarbahn in gegebener Weise ausbilden, allerdings 
unter Voraussetzung der gegebenen Gestaltung des Herzens, der 
primitiven Aorten und der Venenwurzeln. 

,Diese Erklarung wiirde lauten: Indem sich das Blut in 
dem Kapillarnetze nach allen Richtungen verteilt, jedoch die 
Richtungen der geringsten Stromwiderstande bevorzugt, beeinflusst 
es das Wachstum der Kapillarwinde. Die vom Blutstrom bevor- 
zugten, rascher durchstrémten Kapillaren wachsen starker und 
werden demgemass zu weiteren Roéhren als die minder reichlich 
gespeisten Kapillaren.“ 

Das ist die entwicklungsgeschichtliche Begriindung des 
ersten histomechanischen Prinzips. Freilich erhebt sich sofort 
ein Bedenken wegen des zeitlichen Verhaltens zwischen Weite 
der Kapillaren und Strom- 
geschwindigkeit. Dazu 
sagt Thoma (S. 28): 
,Offenbar kommt hier 
die Erblichkeit der ana- 
tomischen Gestaltung in 
Betracht. Ehe iiberhaupt 
das Herz gebildet ist, eilt 
bereits die spater vom 
Blutstrom bevorzugteBahn 
in der Entwicklung voraus. 
Man kann somit nur fest- 
stellen, dass die vererbte 
Form sich in Uberein- 
stimmung befindet mit 
jenem allgemeinen von 
mir aufgestellten Gesetze, 
welches das Wachstum 





der Gefasswand von den Fig. 2 = Thoma, 1893, Fig. 17: 
ae . ,Herz- und Blutgefasse eines 39'/2 Stunden 
Stromungsverhaltnissen bebriiteten Hiihnerembryo in Umrissen mit 

des Blutes abhangig er- (Camera lucida gezeichnet. Die ventrale 

scheinen lasst.“ Seite des Embryo ist dem Beschauer zu- 


Dieser Satz entzieht gewendet. Vergr. 13.‘ 
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meiner Ansicht nach dem vorher aufgestellten ersten histo- 
mechanischen Prinzip den Boden, denn wenn erst die Kapil- 
laren sich erweitern und dann die Stromgeschwindigkeit 
erhéht wird, so ist die Stromgeschwindigkeit von der Er- 
weiterung der Kapillaren abhangig, nicht aber umgekehrt die 
Weite der Kapillaren von der Stromgeschwindigkeit. Dazu 
lehrt die Betrachtung von Thomas Figuren 17, 18 (vgl. Fig. 2 
und 3) und 23, ferner von Tafel Il, [1] und IV von Popoff, bezw. 
Fig. 897 und 898 bei Riickert und Mollier, dass nicht die 
anfangs weiten Kapillarbahnen zwischen Aorten- und Venenenden, 
welche ungefihr den gleichen Verlauf wie die Pfeile in Figur 1 
haben (vgl. Fig. 2), in die Hauptgefisse umgebildet werden, sondern 
dass andere Kapillaren sich erweitern, vor allem solche, welche 
ausser nach den vorderen Teilen der Area, nach den seitlichen 
und riickwartigen Abschnitten fiihren (Fig. 3). Selbstverstand- 
lich wird in diesen 
erweiterten und in 
Umbildung zu Arterien 
begriffenen Kapillaren 
der Erweiterung ent- 
sprechend die Strom- 
geschwindigkeit zuneh- 
men, aber keinesfalls 
kann die Erhéhung der 
Stromgeschwindigkeit 
das Primire sein, denn 
sonst kénnten die nach 
den riickwartigen Ab- 
schnitten der Area 
fiihrenden Kapillar- 
bahnen nicht erweitert 
werden, da in ihnen 
das Stromgefille und 
damit auch die Strom- 
geschwindigkeit infolge 
des weiten Weges vom 


Wee ee 


Fig.3 — Thoma, 1893, Fig. 18: iiateninte tk ea 
,Area vasculosa, 48 Stunden bebriitet, Dorsal- M ; , 
seite dem Beschauer zugewendet, gefirbtes "0S€N Ostium des 
Canadabalsampriparat. Vergr. 8.“ Herzens unter sonst 
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gleichen Bedingungen am geringsten ist. Aber auch die Aus- 
bildung der in die vordersten Abschnitte der Area fiihrenden 
Arterienaste kann mit dem ersten histomechanischen Prinzip nicht 
erklart werden, da sie weit nach vorn tiber die venésen Ostien 
hinausgreifen, statt wie anfangs unmittelbar zu ihnen hinzufiihren. 
Vollends kann die Entwicklung der Venen, besonders die Aus- 
bildung der Vena terminalis und die Verschmelzung der beiden 
vorderen Dottervenen, mit dem Prinzip nicht erklirt werden, 
was Thoma selbst bis zu einem gewissen Grade zugibt, indem 
er (5. 33) andeutet, dass sich die Venen von vornherein gegen- 
iiber dem Blutstrom anders verhalten als die Arterien (vgl. auch 
Roux 1895, $. 83 Anm.). 

Kann also schon das erste histomechanische Prinzip aus 
den Entwicklungsvorgingen an den von Thoma _ untersuchten 
Hiihnerembryonen nicht erwiesen werden, so ist dies vollends 
unmdglich an der Area vasculosa anderer Tiere. 





Fig. 4. 
Area vasculosa von Lacerta agilis vor Beginn des Blutumlaufes. Die Blut- 
fliissigkeit wurde durch die Tatigkeit des Herzens nur hin und herbewegt, 
weshalb die Injektionsfliissigkeit (chinesische Tusche) sich zwar im Kapillar- 
netz verbreiten, nicht aber in die Aorta vordringen konnte. Vergr. 15. 
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Ein Blick auf Abbildungen von Riickert und Mollier 
(1906) und von Schauinsland (1906) zeigt, dass bei anderen 
Formen als den Végeln die Anordnung der Kapillaren in der 
Area vasculosa durchaus anders ist als beim Huhn. Nach eigenen 
Beobachtungen an Keimscheiben von Lacerta agilis kann ich 
sagen, dass in einem Stadium (Fig. 4), in welchem das Blut nicht 
schon wirklich zirkuliert, sondern vom Herzen erst in eine hin 
und her schaukelnde Bewegung versetzt wird, einzelne Arterien- 
bahnen und die Dottervenen, besonders die linke, und die Vena 
terminalis, bereits sehr deutlich ausgesprochen sind, sodass hier 
die Erweiterung einzelner Bahnen des Kapillarnetzes vor dem 
Eintreten der Blutstrémung und also unabhangig von der Blut- 
strémung geschieht. 

Es ist also aus den entwicklungsgeschichtlichen Beobach- 
tungen durchaus nicht erwiesen, dass die Erweiterung von 
Kapillaren zu Arterien und Venen durch Zunahme der Strom- 
geschwindigkeit bedingt ist. Und ebenso ist es mit der Be- 
hauptung, dass ,Abnahme der Stromgeschwindigkeit zur Ver- 
engerung und zum Schwunde des Gefisses“ fiihre. Durch den 
einfachen Hinweis auf das Zugrundegehen der Kapillaren, welche 
die in Ausbildung begriffenen Arterien untereinander verbinden 
(1895, S. 37), wird diese Behauptung nicht hinreichend gestiitzt, 
denn sie miisste fiir alle Rickbildungen gelten, die am embryo- 
nalen Gefafsystem stattfinden. Und das ist sicherlich nicht der 
Fall, wie allein die sehr verschiedenen typischen Riickbildungen 
von. Teilen des Kiemenarteriensystems bei den einzelnen Wirbel- 
tiergruppen zeigen. Ausserdem stehen theoretische Bedenken 
dieser Behauptung entgegen, da, wie Roux (bei Oppel 1910, 
S. 117) betont, ,zu irgend einer Zeit einmal durchflossene 
Blutbahnen aus hamodynamischen Griinden nie _ obliterieren 
kénnten.* 

Den entwicklungsgeschichtlichen Beweis fiir die Richtigkeit 
des ersten histomechanischen Prinzips kann ich demnach nicht 
fiir erbracht ansehen. Aber selbst seine Richtigkeit einmal voraus- 
gesetzt, wie steht es mit den Folgerungen, die sich aus ihm 
ergeben wiirden? Thoma sagt (1893, 8.28): ,Die Entwicklungs- 
geschichte zeigt, dass zuerst das Kapillarnetz der Area 
vasculosa angelegt wird und dann erst die pul- 
sierende Herzanlage. Diese Tatsache scheint mir von grund- 
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legender Bedeutung zu sein fiir die Mechanik des gegebenen 
Organismus. 

,Wiirde der Vorgang sich in umgekehrter Weise vollziehen. 
wiirde sich zuerst eine pulsierende Herzanlage 
bilden, vonderaus die Blutbabhnen sich ohne weitere 
Beschrankung entwickeln, so kénnte nicht jenes 
reich veradstelte und durch verhaltnismassig enge 
zylindrische Réhren gebildete GefaBsystem zur Ent- 
wicklung gelangen, solange die oben besprochenen 
Beziehungen zwischen Stromgeschwindigkeit und 
Wachstum der Gefasswand bestehen.* 

Das Gleiche besagt der schon friiher zitierte Satz (S. 67). 
Und welche Bedeutung Thoma dieser Folgerung beimisst, geht 
noch aus folgenden Worten hervor (1911, S. 40): Mit der Ein- 
schiebung eines ausgedehnten Kapillarnetzes zwischen das arterielle 
und venése Ostium des Herzens ist aber, wie ich in meiner 
Monographie ausfiihrte, eine wesentliche und unumgang- 
liche Voraussetzung fiir die spitere, namentlich unter der Herr- 
schaft des ersten histomechanischen Gesetzes stehende Entwick- 
lung eines reich gegliederten, aus Arterien, Venen und Kapil- 
laren bestehenden GefaBsystems gegeben.“ 

Hatte das erste histomechanische Gesetz und somit auch 
diese Folgerung aus ihm wirk]ich Giiltigkeit, so kénnte niemals 
das doch gewiss reich gegliederte, aus Arterien, Venen und Kapil- 
laren bestehende GefaBsystem im Kérper des Embryo und Er- 
wachsenen zur Ausbildung gelangen, da doch beim Beginn des 
Kreislaufes im embryonalen Kérper ausser den astlosen Aorten 
kein Blutgefaiss, geschweige denn ein reichentwickeltes Kapillar- 
netz vorhanden ist. Vollends kénnten alle diejenigen Formen, 
bei welchen, wie ich friiher (1913) gezeigt habe, anfangs nur 
der einfache schlingenformige Ubergang zwischen Arterie und 
Vene vorhanden ist, und alle am Ubergang zwischen Arterie und 
Vene entstehenden Kapillaren erst sekundar eingeschaltet werden, 
niemals ein GefaBsystem erhalten, wie es sich bei den spateren 
Larvenstadien und bei den erwachsenen Tieren findet. 

Das Vorstehende diirfte geniigen, um zu zeigen, dass das 
erste histomechanische Prinzip keine Giiltigkeit besitzen kann. 

Das zweite histomechanische Gesetz, das erst 1911 von 
Thoma formuliert wurde, lautet: ,Das Langenwachstum der 
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Gefasswand ist abhingig von den Zugwirkungen der das Gefiss 
umgebenden Gewebe und zwar sowohl von denjenigen Zugwir- 
kungen, welche das Langenwachstum der umgebenden Gewebe 
erzeugt, als von denjenigen Zugwirkungen, welche bei Anderungen 
der Gelenkstellungen eintreten. Das Liangenwachstum der Blut- 
gefisse beginnt, sowie der auf die 24 Stunden des Tages bezogene 
Mittelwert aller dieser Zugwirkungen fiir den Quadratmi!limeter 
des Querschnittes der Arterienwand grésser wird als ein be- 
stimmter Schwellenwert z:. Spater findet sodann das Langen- 
wachstum seinen Abschluss, sowie durch dasselbe der Mittelwert 
der genannten Zugwirkungen wieder auf den Schwellenwert z:, 
erniedrigt ist“ (1911, S. 30). 

Dieses Gesetz ist nicht auf Grund eigener anatomischer 
oder entwicklungsgeschichtlicher Untersuchungen Thomas ent- 
standen, sondern ist eine Abstraktion im wesentlichen aus den 
Untersuchungen von Fuchs tiber die Langsspannung der Gefasse. 
Ob Thoma (1911, 5. 28) die Befunde von Fuchs richtig deutet, 
sei dahingestellt. Die Untersuchungen iiber die Lingsspannung 
der peripheren Gefasse bediirfen jedenfalls noch der Vervoll- 
stindigung, ehe ein abschliessendes Urteil méglich ist. Doch 
scheint sicher zu sein, dass ,die Intensitit der Langsspannung 
an den grossen Gefissen grésser ist als an den kleinen* (Fuchs 
1903, S$. 85), also im zentralen Abschnitt eines Gefasses grésser 
als im peripheren, und zwar infolge der Zugwirkungen, welche 
das Langenwachstum der umgebenden Gewebe erzeugt* (um 
Thomas Ausdruck im vorstehenden zweiten histomechanischen 
Gesetz zu gebrauchen). Es miisste also der Schwellenwert fiir 
das Lingenwachstum in den verschiedenen Abschnitten eines Ge- 
fasses verschieden hoch sein! 

Thoma findet ferner selbst (1911, S. 34) die Schwierigkeit, 
mit diesem zweiten Gesetz den geschlangelten Verlauf der 
Arterien in Einklang zu bringen, welcher bei der Ausbildung 
einer Kollateral-Bahn nach Unterbindung eines grésseren Stammes 
auftritt. Die Erklarung dieses Verhaltens durch ,periodisch 
starke Dehnungen und Verkiirzungen in der Langsrichtung* bei 
den ,Kontraktionen der umgebenden Kéorpermuskulatur‘ ist 
keinesfalls ausreichend, da sonst ja auch der unterbundene Stamm 
hatte geschlingelt verlaufen miissen, die Schlangelung ausserdem 
auch an Stellen vorkommt, wo solche Dehnungen und Verkiirzungen 
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gar nicht stattfinden kénnen. Auch der Versuch, die normale 
Schlingelung mancher Arterien durch ,periodisch starke Langen- 
anderungen“ ihrer , Umgebung‘ zu erklaren, muss als unzureichend 
abgelehnt werden. Thoma hat dabei offenbar die Arterien des 
Uterus und des Ovariums vor Augen, welche typische Arteriae 
helicinae sind. Aber abgesehen davon, dass beim neugeborenen 
Madchen von einer periodisch starken Lingeninderung dieser 
Arteriae helicinae keine Rede sein kann, sind gewiss diese Langen- 
ainderungen auch bei der Erwachsenen niemals so ausgiebig, dass 
die Arterien dadurch vollig gestreckt wiirden. Selbst fiir den 
graviden Uterus trifft dies nicht zu: die Arterien behalten ihren 
spiraligen Verlauf innerhalb der Uteruswand bei. Die Art. helicinae 
der Magenschleimhaut (Disse 1904) werden wohl selbst bei 
grésster Dehnung der Magenwand nicht vollig gestreckt. Aber 
auch an Stellen, wo Veranderungen in der Umgebung aus- 
geschlossen sind, kommen normaler Weise Arterien mit ge- 
schlingeltem Verlaufe vor. Bei der Arteria maxillaris externa 
kénnte man immerhin noch auf die Langeninderung bei den 
Bewegungen des Unterkiefers und des Musculus buccinator hin- 
weisen, fiir die Aste der Arteria temporalis superficialis kommt 
aber auch eine solche Anderung der Umgebung nicht in Betracht. 
Um noch ein weiteres Beispiel, welches mir gerade vorliegt, an- 
zufiihren, mochte ich den Verlauf der A. ciliares des Rindes 
erwihnen, welche gerade in derjenigen Strecke ihres Verlaufes, 
welche keinesfalls einer Langenanderung unterworfen sein kann, 
ausgesprochen spiraligen Verlauf haben: wihrend sie durch das 
lockere Gewebe an der Aussenflache der Sclera und durch das 
feste Gewebe der Sclera selbst hindurchziehen. 

Die Anwendung des zweiten histomechanischen Gesetzes 
begegnet also einstweilen erheblichen Schwierigkeiten, und sofern 
es die normale Beziehung zwischen der Lange der Arterie und 
dem Wachstum des umgebenden Gewebes zu erklaren scheint, 
ist es mir sehr zweifelhaft, ob man berechtigt ist, mit so groben 
physikalischen Vorstellungen an diese sehr feinen Vorgange heran- 
zugehen. Dass es etwa eine wirkliche physikalische Begriindung 
fiir das strenge Zusammengehen von Organ- und Gefaisswachstum 
darstellte, davon ist gewiss keine Rede. Ich halte mich deshalb 
fiir berechtigt. dieses Gesetz abzulehnen, bis es etwa eine genaue 
und einwandfreie Begriindung erfahren hat. 
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Das dritte histomechanische Gesetz, nach welchem ,das 
Wachstum der Wanddicke bestimmt wird durch die Spannung 
der Gefaisswand* (1911, S. 35), d. h. durch den Blutdruck, kann 
hier ausser Betracht gelassen werden, da es die Histogenese 
der Gefasswand, nicht aber die Morphegenese der Gefisse be- 
trifft. 

Das vierte histomechanische Gesetz lautet: , Die Neubildung 
von Kapillaren ist abhangig von dem in den Kapillaren herrschenden 
Blutdruck und stellt sich an denjenigen Stellen der Kapillar- 
bezirke ein, an welchen der zwischen dem Kapillarinhalte und 
der Gewebstfliissigkeit bestehende Druckunterschied einen gewissen 
Schwellenwert p: tiberschreitet. Dieser Schwellenwert ist jedoch 
in den verschiedenen Kapillarbezirken je nach den Eigenschaften 
der die Kapillaren umgebenden Gewebe verschieden gross“ (1911, 
S. 36). 

Dieses, wie er selbst sagt, ,allerdings noch etwas hypothe- 
tische* (1912a, 5. 263) Gesetz hat Thoma 1893 per exclusionem 
gewonnen und ,als ein Postulat aufgestellt, welches einen grossen 
Kreis von Erfabrungen erklarte, ohne jedoch im Einzelnen genauer 
bewiesen zu sein* (1911, S. 37). 

1893 (S. 46) sagt er: ,Insgesamt ergibt sich fiir das Kapillar- 
gebiet, solange dieses als unverandert gedacht wird wahrend der 
Ausbildung der Arterien und Venen, Strombeschleunigung und 
Zunahme des Seitendruckes des Blutes, fiir Arterien und Venen 
dagegen Strombeschleunigung und Abnahme des Seitendruckes 
des Blutes. 

,Bei diesem Ergebnisse liegt es nahe, anzunehmen, dass 
Steigerung des Blutdruckes Kapillarneubildung veranlasse. Es 
ist dies zundchst eine Hypothese, doch darf man von dieser 
Hypothese aussagen, dass sie alle vorliegenden Erfahrungen 
erklart und neue Ausblicke eréffnet. Zunachst erscheint es leicht 
verstindlich, weshalb an den Wanden der kleinen Arterien und 
Venen keine neuen Kapillaren entstehen, vielmehr friiher vor- 
handene Kapillaren verschwinden, wihrend das Kapillarnetz reich- 
lich neue Bahnen bildet.“ 

Hier erhebt sich sofort die Frage, wieso denn an den 
zunichst astlosen Aorten und Venen im Embryonalkérper Aste 
sich bilden kénnen, die doch zunachst Kapillaren sind, und noch 
dazu in einer ganz bestimmten raumlichen und zeitlichen Reihen- 
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folge, wie etwa die segmentalen Gefiasse. Auch sei darauf ver- 
wiesen, dass die Ausbildung eines sekundiren, dorsal von den 
Arterien gelegenen Kapillarnetzes in der Area vasculosa durchaus 
nicht durch die Annahme ,verstandlich* wird (1893, S. 42), dass 
,Drucksteigerung zur Kapillarneubildung fiihrt*, da sie doch nur 
bei Végeln vorkommt, wahrend bei den iibrigen Formen das 
erste Kapillarnetz erhalten bleibt und jedenfalls ganz andersartige 
Umbildungen erfahrt als bei den Végeln. Bei welcher Gelegen- 
heit generell darauf hingewiesen sei, dass jede Verallgemeinerung 
der Befunde an der Area vasculosa des Huhnes ohne nahere ver- 
gleichende Untersuchungen durchaus unzulassig ist. (Vgl. z. B. 
die voéllig verschiedene Gestalt des Gefassnetzes der Area vas- 
culosa beim Beginne des Kreislaufes beim Huhn und bei Lacerta 
in Figur 2 und 4.) 

Aber es ist gar nicht nétig, gegen das vierte histomechanische 
Gesetz neue Einwendungen zu erheben, da Thoma es selbst 
bis zur Ungiiltigkeit einschrankt. Bei der Anwendung des Ge- 
setzes auf das tatsichliche Entwicklungsgeschehen erhebt sich die 
Frage, ,inwieweit die Kapillarneubildung in Abhangigkeit steht 
von dem Verhalten der die Kapillarlichtung umgebenden Gewebe* 
(1893, 8.47). Darauf fahrt Thoma fort: ,Die Antwort, welche 
auf diese Frage zu geben ist, darf zunachst keinen Zweifel dariiber 
lassen, dass der Stoffwechsel der Gewebe den ersten Anstoss zur 
Bildung der Gefiissraume, der Kapillaranlagen gibt. Der Ge- 
websstoffwechsel bestimmt aber ausserdem, wie man 
wohl annehmen darf, die fiir die einzelnen Organe 
charakteristische Anordnung und Gestaltung der 
Kapillaren unddensehrungleichen Gefassreichtum 
des Kapillargebietes.“ 

Mit diesen Worten ist meiner Ansicht nach das vierte 
histomechanische Gesetz schon aufgehoben. Aber Thoma geht 
noch weiter, indem er fortfahrt : 

,Greift man auf die oben gewonnene Anschauung beziiglich 
des Wachstums des Gefafisystems zuriick, so nétigt der sehr 
ungleiche Gefissreichtum der Organe zu der Annahme, dass dieser 
nicht von den allgemeinen Eigenschaften des Blut- 
stromes und von der Gesamtmenge des zirkulierenden 
Blutes abhangt, sondern vielmehr allerorts durch 
lokale Faktoren bestimmt wird. Man kann sich vor- 
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stellen, dass bei einer bestimmten, fiir jedes Organ verschiedenen 
Grenze die Bildung neuer Kapillaren aufhért, weil der Stoff- 
wechsel der Gewebe, der in letzter Instanz die Ursache fiir die 
Entstehung des Gefaifisystems abgibt, seine weitere Mitwirkung 
an dem Aufbaue neuer Kapillaren versagt. Die Grenze des 
Wachstums ist dann erreicht, und die weiteren Umbildungen, 
die sich noch in der Gefassverzweigung vollziehen, beschrinken 
sich darauf, in allen Quersechnitten der Blutbahn die Grésse der 
Lichtung in gesetzmissige Ubereinstimmung zu setzen mit der 
Stromgeschwindigkeit* (1893, S. 48). Diese letzten Satze weisen 
zugleich darauf hin, dass, wie Thoma selbst ausdriicklich hervor- 
hebt, die .R&iumlichkeitsverhaltnisse der Bahn“ von vornherein 
gegeben sind (1893, 8S. 26), dass ,die Gestalt der primitiven 
Aorta nicht durch den Blutstrom bestimmt wird, sondern dass 
vielmehr die Gestaltung der primitiven Aorten ein 
den Blutstrom bestimmendes Moment ist* (1893. 8. 32). 

Fasse ich die vorstehenden Ausfiihrungen. kurz zusammen, 
so ergibt sich fir Thomas Untersuchungsobjekt: Die Blut- 
gefisse der Area vasculosa des Huhnes werden ohne Mitwirkung 
himodynamischer Faktoren angelegt. In dem _ Kapillarnetz 
erweitern sich bestimmte Bahnen, erst solche, welche bogenférmig 
von den Aortenenden gerade auf die vendésen Ostien des Herzens 
zufiihren, dann andere, welche weitere Wege darstellen. In diesen 
erweiterten Bahnen wichst entsprechend die Stromgeschwindig- 
keit. Es kommt zum Zugrundegehen des ersten zwischen den 
zu Arterien und Venen erweiterten Kapillaren gelegenen Kapillar- 
systems und zur Ausbildung eines neuen Kapillarsystems, die 
bei anderen Formen als den Végeln ausbleibt. Entsprechend 
dieser ,gegebenen* Anderung der Strombahn andern sich Strom- 
geschwindigkeit und Blutdruck in den verschiedenen Abschnitten. 
Die beiden vorderen Dottervenen verschmelzen miteinander, die 
Vena terminalis erfahrt eine weitgehende Umbildung, im Embryonal- 
kérper bilden sich von den astlosen Aorten und Venen aus neue 
Gefasse, ohne dass an den Orten ihrer Entstehung umschriebene 
Drucksteigerungen angenommen werden kénnten. Diese Gefasse 
bilden sich weiter aus, unterliegen typischen Riick- und Um- 
bildungen. Alles Vorginge, bei deren Eintreten, Ablauf und Auf- 
héren der Blutstrom nur eine passive Roile spielt. 

Was bleibt bei diesem Entwicklungsgang iibrig, das man 
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den dynamischen Faktoren des Blutstromes fiir die gestaltliche 
Ausbildung der Anordnung der Blutgefaistimme und -iste und 
ihres Verlaufs zuschreiben kénnte? Die Giiltigkeit der vier histo- 
mechanischen Gesetze fiir die Morphogenese des Gefifisystems 
muss ich also ablehnen. Sie gelten nicht einmal fir Thomas 
Untersuchungsobjekt, das aber vielleicht besonders ungiinstig 
ist, da die Area vasculosa der Végel sicherlich keine ,indifferente*, 
sondern, ich méchte sagen, eine typische respiratorische Gefiss- 
bildung ist. Somit ist auch von vornherein anzunehmen, dass 
etwa anderwarts aufgefyndene ,histomechanische“ Gesetze, d. h. 
solehe, die ,nur mit meB- und wigbaren Gréssen*! 
(Thoma 1911, 8. 36) rechnen, in der Area vasculosa durchaus 
nicht rein und allein wirkend gefunden werden kénnen. 

Um die Frage aber noch weiter zu priifen, will ich die 
Giiltigkeit der Thomaschen Gesetze einmal annehmen, indem 
ich mit Roux (1905, S. 23) der Meinung bin, dass ein Natur- 
gesetz auch im organischen Geschehen selbst dann giiltig sein 
kann, wenn alle Tatsachen dagegen sprechen, genau wie beim 
Gesetz vom freien Fall im anorganischen Geschehen. 

Betrachte ich unter dem Gesichtspunkt der histomechanischen 
Gesetze die Entwicklung der Blutgefisse in der Fliigelanlage des 
Huhnes, wie sie nach der Darstellung von Evans (1909a) be- 
obachtet wird, so ergibt sich folgendes: Zunichst wichst in die 
Fliigelanlage von der Vene aus ein Kapillarnetz ein, — ob infolge 
von Erhéhung des Blutdruckes an bestimmten Stellen der Venen- 
wand, mag dahingestellt sein, miisste nach dem vierten histo- 
mechanischen Gesetz aber angenommen werden. An dieses Kapillar- 
netz gewinnt ein Ast der Aorta Anschluss (Evans 1909a, Fig. 1), 
dessen Entstehung aus der Aortenwand wieder nach dem vierten 
histomechanischen Gesetz durch lokale Blutdrucksteigerung an 
einer bestimmten Stelle der Aortenwand erfolgt sein miisste. 
Sobald dieser Aortenast Anschluss an das Kapillarnetz gefunden 
hat, muss in ihm eine Erhéhung der Stromgeschwindigkeit ein- 
treten, da in dieser sehr kurzen Bahn das starke Druckgefalle 
zwischen Aorta und Kapillarnetz, das an die Vene angeschlossen 
ist, sich ausgleichen muss. Entsprechend der Erhéhung der Strom- 
geschwindigkeit miisste dieses Gefiss nach dem ersten histo- 
mechanischen Gesetz sehr schnell an Weite zunehmen und also 


eine weite Verbindung zwischen Aorta und Kapillarnetz der 
Archiv f. mikr. Anat. Bd.92. Abt. I. 6 
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Fliigelanlage darstellen. Das ist jedoch nicht der Fall. Es wachsen 
vielmehr in unmittelbarster Nahe dieses ersten Aortenastes zur 
Extremitat eine Anzahl weiterer Aste in das Kapillarnetz hinein, 
was wieder nach dem vierten histomechanischen Gesetz auf Grund 
von Blutdrucksteigerung an den betreffenden dicht nebeneinander 
gelegenen Stellen der Aortenwand geschehen miisste! Da in diesen 
neuen Asten der Aorta entsprechend ihrem geringen Kaliber die 
Stromgeschwindigkeit geringer sein muss als in dem ersten Aste, 
so miisste der erste Ast weiterhin sein Ubergewicht an Weite 
behalten. Die Figuren von Evans lehren jedoch, dass ein solches 
Ubergewicht eines der Aste, welche in die Extremitatenanlage 
eintreten, erst sehr viel spiter (Fig. 7 u. ff.) beobachtet werden 
kann. Und dieser Ast ist sicherlich nicht der zuerst, sondern 
einer von den spater entstandenen, da die anfangs vorhandenen 
Aste inzwischen zuriickgebildet und neue, weiter kaudal gelegene 
entstanden sind. Dieser nun wirklich weite Aortenast bleibt 
dann als primare Subclavia eine Zeitlang erhalten, bis er durch 
die sekundire Subclavia ersetzt wird. Er hat eine ganz be- 
stimmte Lage zu den segmentalen Arterien, indem er sekundar 
mit dem Ursprungsteil immer der gleichen segmentalen Arterie 
verschmilzt. Alle andern Aste der Aorta sind zu Grunde ge- 
gangen, was nach dem ersten histomechanischen Gesetz nur 
infolge Stromverlangsamung geschehen konnte, fiir deren Ein- 
treten freilich keinerlei Anhaltspunkt gegeben ist, da diese Aste 
wihrend der ganzen Zeit ihres Bestehens sehr kurze Verbindungen 
zwischen der Aorta mit hohem Blutdruck und dem Kapillarnetz 
mit niederem Biutdruck darstellen, sodass in ihnen notwendiger- 
weise immer ein starkes Stromgefille herrschen und daher auch 
eine standige Strémung mit nicht geringer Geschwindigkeit statt- 
finden muss. 

Ich glaube, dass dieses eine Beispiel geniigt, um zu zeigen, 
dass die Beobachtungen der entwicklungsgeschichtlichen Vorgange 
sich mit den histomechanischen Gesetzen durchaus nicht in Ein- 
klang bringen lassen, man mache denn Hilfshypothese auf Hilfs- 
hypothese, sodass schliesslich von den Gesetzen nichts mehr tibrig 
bleibt! Jedes weitere Beispiel — und die Zahl ware beliebig 
gross zu wahlen — wiirde nur das Gleiche zeigen. Immerhin 
kénnten die histomechanischen Gesetze rein theoretisch ihre 
Giltigkeit haben wie das Gesetz vom freien Fall. Das aber ist, 
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da sie im Grunde nur ,Annahmen* sind, héchst unwahrschein- 
lich und miisste jedenfalls zundichst einmal durch kausal-analy- 
tische Experimente erwiesen werden. Keinesfalls kénnen sie zur 
Erklarung der Gefassentwicklung im Sinne der — deskriptiven — 
Netztheorie herangezogen werden, da sie mit den beobachteten 
Tatsachen in unléslichem Widerspruch steben. Bestehen sie 
wirklich zu Recht, so sind sie jedenfalls von den Ergebnissen 
der deskriptiven Forschung ,vollkommen getrennt zu formulieren, 
zu buchen und verschieden zu bewerten“ (Roux 1905, 3. 24), 
und ihre Anwendung, wie sie von Thoma selbst und von den 
Anhangern der Netztheorie durchgefiihrt worden ist, ist unter 
allen Umstanden unzulassig. Dazu kommt, dass sie die viel- 
faltigen wichtigen Erscheinungen der Verschmelzung und Wande- 
rung von Gefassen, Wundernetzbildungen usw. iiberhaupt nicht 
beriihren, geschweige denn als Wirkungen des Blutstromes er- 
weisen. Auf die Frage ihrer Giiltigkeit ausserhalb der Morpho- 
genese wird spiter noch einmal zuriickzukommen sein. 


Eine Erérterung tiber die Frage, welche Rolle die dyna- 
mischen Faktoren des Blutstromes bei der Ausbildung des Ge- 
faBsystems spielen, kann nicht an den Untersuchungen voriiber- 
gehen, welche Roux dieser Frage gewidmet hat. Die Anhanger 
der ,,Netztheorie* berufen sich freilich nicht auf ihn, mit Recht, 
denn sie wiirden bei ihm keine Bestatigung ihrer Theorie finden. 
Insofern kime eine Besprechung der Resultate Rouxs hier an 
dieser Stelle an sich nicht in Frage, auch deshalb nicht, weil 
sich Rouxs Untersuchungen nicht eigentlich auf die Morpho- 
genese des Gefaisystems beziehen. Aber einmal finden sich bei 
Roux auch Angaben iiber die Morphogenese, ausserdem muss 
der Leser auf die in mancher Beziehung klarende Polemik zwischen 
Roux und Thoma (1911/12) hingewiesen und vor allem soll 
der vielfach vertretenen Meinung begegnet werden, dass Roux 
sozusagen die Allmacht des Blutstromes bei der Ausbildung des 
BlutgefaBsystems gepredigt habe. 

Dass sich seine Untersuchungen nicht auf die Morphogenese 
beziehen, sagt er selbst an vielen Stellen ausdriicklich. So z. B. 
(1895, 8. 12): ,Es muss besonders hervorgehoben werden, dass 
diese und auch alle noch folgenden Regeln [iiber 

6* 
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die Richtungs- und Gestaltungsverhaltnisse der 
,»Verzweigungen* der Blutgefisse an sich eben nur fiir die 
,»vVerzweigungsstelle* selber gelten, somit| nur auf 
ein Anfangsstiick jedes Gefaisses nach der Teilung 
sich beziehen, welches nicht langer {sondern meist 
erheblich kiirzer| als der Querdurchmesser des be- 
treffenden Gefasses ist und welches unten als .Ur- 
sprungskegel* bezeichnet wird.“ Ferner: ,Das Weitere iiber 
den Verlauf der Gefasse nach ihrem Ursprung, die Ver- 
folgung derselben bis zur niachsten Verzweigungsstelle, gehort 
nicht in den Rahmen unseres Themas* (1895, 8. 36). 

Das besondere Verdienst Rouxs fiir die vorliegende Frage 
besteht zunachst in der scharfen Trennung der Begriffe ,,Ver- 
astelungswinkel* und , Verlaufswinkel* (vgl. die betreffenden Ar- 
tikel in der ,Terminologie* 1912), im Zusammenhang damit der 
Begriffe ,Ursprung* und ,Verlauf* eines Gefasses. Nur fiir 
die ,Verastelungswinkel* und die ,Ursprungskegel* gelten, wie 
das obige Zitat zeigt, zunichst seine Regeln. 

Im iibrigen mégen die folgenden Satze Rouxs seine Stellung- 
nahme zur Frage der Rolle des Blutstromes bei der Morphogenese 
des blutgefifisystems darlegen : 

»Die zuerst angelegten Gefaisse sind typisch lokalisiert 
und werden zumeist zu den spiteren typischen Hauptbahnen. 
Ihre Anlage geschieht z. T. schon vor dem Eintritt des Be- 
darfes, also im Moment des Entstehens noch ohne ihn, unab- 
hingig von der Existenz eines soichen: sie ist durch vererbte 
gestaltende Faktoren bedingt. Diese Anlage gehért daher 
in die erste kausale Periode der selbstandigen, d. h. von 
der Funktion unabhingigen Gestaltung* (1910, 8. 69). 

»Da wir bei allen kausalanalytischen Untersuchungen 
der Ontogenese fiir jedes einzelne Entwicklungsgeschehen zunachst 
nach dem Ort der an ihm beteiligten Faktoren suchen, also 
ermitteln miissen, wo die Faktoren sich betinden, welche die uns 
interessierende Gestaltung bewirken, so ist zundchst zu erwahnen, 
dass der ,typische* Ort, sowie die Richtung der , Veriaufs- 
strecke*, ferner die Lange und Veristelung und die erste Weite 
und Dicke der Wandung dieser ersten, wie auch der Ort, die 
Richtung und Verastelung der aus ihnen unter Sprossung und 
Differenzierung hervorgehenden spiteren Gefisse durch ausser- 
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halb der Gefaisse liegende Faktoren bedingt werden, wie wir 
im folgenden genauer erkennen werden. 

Dagegen werden die Gestalt und Weite der Lichtung 
sowie die Diceke der Wandung und zum Teil die besondere 
Art des Baues der Wandung grdésstenteils durch nach innen 
von der Gefasswand gelegene Faktoren: durch die Eigengestalt 
des Blutstrahles, durch die Blutmenge, den Blutdruck und durch 
das intermittierende oder kontinuierliche Strémen des Blutes ver- 
ursacht“ (1910, 8. 70, vgl. auch 1895, 8. 815 § 17). 

,Vie Tatsache der , Veristelung* der Arterien selber gehort 
nicht in meine funktionelle Anpassung der ,Arterienwand“. Die 
Offnung in der Gefasswand muss durch ein besonderes Moment 
veranlasst werden. Arterien bilden tiberhaupt keine neuen Ver- 
astelungen mehr; sondern sie sind schon. verdstelt, wenn sie aus 
Kapillaren zu Arterien werden. Zu dieser Zeit liegt die ‘Tat- 
sache der seitlichen Offmung also schon vor. Ihre Entstehung 
habe ich von dem Anpassungsmechanismus der , Kapillarenwand* 
an die Verbrauchsgrésse des ernahrten Parenchyms abgeleitet, 
notabene soweit sie nicht in friihester Zeit entstehen und direkt 
vererbt sind, wie die primitiven Aorten, und also auch eine 
Periode I haben* (1911, 8. 200). 

seine (Dragendorffs) Beschreibungen zeigen manche 
eigentiimliche Formen, die wohl durch die selbstandig, d.h. von 
der Funktion unabhingig gestaltenden Krafte der Periode I 
hervorgebracht sind. (Es scheint mir, dass beim Menschen diese 
Faktoren am spirlichsten sind!) Dieses nicht hamodynamisch 
Bedingte, sondern durch vererbte Faktoren Gegebene, bestimmt 
dann die Stroémungsweise, und diese wirkt dann nach meinen 
Prinzipien die weitere Gestaltung himodynamisch bestimmend. 
Die Veristelung selbst muss ja immer schon gegeben sein, 
und jede Verdstelung hat daher immer eine nicht der freien 
Selbstgestaltung entsprechende Anprallstelle des Blutes, an der 
die Intima bekanntlich leicht verfettet* (1911, 8. 199 Anm., vgl. 
auch z. B. 1895, 8. 83 Anm.). 

Die zitierten Sitze aus Rouxs Arbeiten mégen ausreichen 
fiir den Nachweis, dass Rouxs Regeln fiir die Morphogenese 
des Gefaifisystems nicht in Betracht kommen und also als Stiitze 
fiir die Netztheorie nicht verwertet werden kénnen. Mit dieser 
negativen Feststellung und dem Hinweis auf den vollkommenen 
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Gegensatz zu den Ansichten Thomas begniige ich mich hier 
und méchte von den positiven Resultaten Rouxs und Anderer 
nur ganz kurz zusammenstellen, welche besonderen Befunde am 
GefaBsystem im wesentlichen als Anpassungen an die Bedingungen 
des Blutstromes bezw. durch die Faktoren des Blutstromes be- 
dingt erscheinen: die Dicke und der Bau der Wand (Literatur 
siehe bei Ernst 1916), die Weite und Gestalt der Lichtung, d. h. die 
Kreis- oder Ellipsenform des Querschnittes (Thoma 1886a u. b, 
1901), die Arterienengen und -spindeln (Stahel 1886), die Form 
des Astursprungs, der , Ursprungskegel* (Roux 1895 Nr.1, Thoma 
1886 b, 1901 und an verschiedenen anderen Stellen), der , Ver- 
astelungswinkel* (Roux 1895 Nr. 1, Thoma 1901) und die 
Ablenkung des Stammes bei der Astabgabe (Roux 1895 Nr. 2, 
Thoma 1901), tiberhaupt die Form der Verdstelungsstelle, d. h. 
des Ursprungsstiickes des Astes und eines kurzen, vor und hinter 
dem Astabgang gelegenen Stiickes des Stammes (Thoma 1901), 
vielleicht auch der ,Verzweigungsmodus* und _ , Verzweigungs- 
exponent“ (Thoma 1901), woriiber freilich noch weitere Unter- 
suchungen anzustellen sind, da Thomas Ausfiihrungen in vielen, 
auch in wesentlichen Punkten anfechtbar sind. 

Ganz allgemein lassen sich die Untersuchungen von Roux 
und Thoma dahin zusammenfassen, dass die Lichtung der ganzen 
Gefassbahn so gestaltet ist, dass, wie Roux es schon in seiner 
ersten Arbeit aussprach (1895 S. 75), die Verteilung des Blutes 
unter dem geringsten Verlust an lebendiger Kraft geschieht (vgl. 
dazu auch Hess 1914). In gewissem Sinne gilt dies auch fiir 
den ,,Verlauf* der Aste, insofern sich niemals Knickungen, sondern 
nur sanfte Biegungen der Gefasse finden. Die Form der Lichtung 
scheint bis ins Einzelne genau der Form des Blutstrahles zu 
entsprechen, die Gestalt der Verastelungsstelle und der gebogenen 
Verlaufsstrecken der Gefaisse ist derart, dass keine Wirbel in 
der Blutfliissigkeit entstehen, sondern allenthbalben die Strémung 
in parallelen Stromfiden erfolgt (s. besonders Thoma 1910), 
wobei jedoch die Achse des Blutstrahles nicht mit der des Gefasses 
zusammenzufallen braucht, d. h. der ,Axialstrom“ exzentrisch 
gelegen sein kann (Stahel). 

Diese Erscheinungen kénnen nur als funktionelle An- 
passungen angesehen werden und man: geht wohl nicht fehl, 
wenn man sie als durch die Faktoren des Blutstromes, also 








Zur Entwicklungsgeschichte des Blutgefafisystems. 87 


»mechanisch* bedingt betrachtet. Die Ausbildung wahrend der 
Entwicklung und der Ausgleich krankhafter Verinderungen, z. B. 
der Lichtung durch Wucherung der Intima bis zur Wieder- 
herstellung der friiheren Form der Lichtung (Thoma _ 1886 b), 
sprechen dafiir. 

Welche von den verschiedenen Faktoren des Blutstromes 
im Einzelnen aber die Anpassung bedingen, ist bisher noch nicht 
mit Sicherheit entschieden. Auch ist zu betonen, dass das eben 
Gesagte sich eigentlich nur auf die Arterien bezieht, wahrend 
iiber Kapillaren und Venen nur wenige nahere Angaben vorliegen, 
ferner dass die Untersuchungen fast ausschliesslich an den Arterien 
der Saugetiere angestellt wurden und die aus ihnen abgeleiteten 
Folgerungen nicht ohne weiteres verallgemeinert werden diirfen. 
Es ist durchaus nicht gesagt, dass die Untersuchung des Gefab- 
systems der ,niederen“ Wirbeltiere (vgl. dazu Reinicke 1916 
und die dort zitierte Literatur) eine ebenso weitgehende funk- 
tionelle Anpassung ergeben muss. Denn die Fahigkeit der Gefass- 
wand zur funktionellen Anpassung kann eine phylogenetisch spate 
Erwerbung sein, wie die Fahigkeit, Knochensubstanz zu _bilden. 
Das spite ontogenetische Auftreten einer ,perithelen Wand“ 
(Bonnet) spricht in diesem Sinne. Ich komme also zu dem 
Schluss: Die allgemeine Anordnung des Gefafisystems, d. h. 
Stamme und Zweige des ,Gefassbaumes“, der Verlauf und ihre 
Lage, also die Morphogenese des Blutgefafisystems, sind durch 
ausserhalb der Gefasswand liegende Faktoren* (Roux) bedingt, 
und zwar waihrend des ganzen Verlaufes der Entwicklung. Durch 
diese Faktoren bedingt sind also auch die besonderen Wege der 
Entwicklung; Verschmelzung und Trennung von Gefissen, Riick- 
und Umbildungen, Wanderungen und Wachstumsverschiebungen, 
Wundernetzbildungen. Mit anderen Worten: die ganze Morpho- 
genese des Gefabsystems gehért in Rouxs I. kausale Periode der 
von der Funktion unabhangigen Gestaltung. Der Bau der Wand 
und die Gestalt der Lichtung passen sich aber den dynamischen 
Faktoren des Blutstromes und der Eigengestalt des Blutstrahles 
aufs vollkommenste an, um so vollkommener, je weiter die Onto- 
genese (und wahrscheinlich auch die Phylogenese) fortschreitet 
und je langer in der Ontogenese die funktionelle Beanspruchung 
schon gedauert hat. Der Vergleich mit einem Beispiel aus dem 
Knochensystem mag dies noch besser erliutern: Die allgemeine 
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Form des Femur, seine Gliederung in Kopf, Hals, Schaft. Con- 
dylen, ist von der Funktion unabhangig gegeben, aber die innere 
Struktur dieses in seiner allgemeinen Form gegebenen Femur 
wird der funktionellen Beanspruchung aufs Genaueste angepasst. 
So ist auch die Gestalt des Gefibsystems ein Produkt aus 
gegebener vererbter Form und funktioneller Anpassung. Die ver- 
erbte Gestalt ist das zunichst Gegebene, die Anpassung an die 
funktionelle Beanspruchung ist nur im Rahmen dieser gegebenen 
Gestalt méglich. Niemals kann der Blutstrom selbst Formen neu 
schaffen, neue Verzweigungen und Aste entstehen lassen, vor- 
handene zum Schwinden bringen, sondern er kann nur gegebene 
Formen ausarbeiten, sie .funktionell gestalten*. 


3. Schluss. 


Die gestellte Aufgabe, die Irrtiimlichkeit der Netztheorie 
nachzuweisen, ist im Grunde gelést, nachdem die beiden Voraus- 
setzungen der Theorie als unrichtig erwiesen sind. Die erste 
Voraussetzung war, dass allenthalben die Blutgefiisse in Form 
eines indifferenten Kapillarnetzes angelegt werden. Im _ ersten 
Teile der vorliegenden Untersuchungen (1913) wurde gezeigt, 
dass diese Voraussetzung falsch ist, da bei den Anamniern 
zunichst iiberhaupt keine Kapillarnetze vorhanden sind, bei den 
Amnioten die Kapillarnetze dort, wo sie yon vornherein auftreten, 
einen differenten Zustand darstellen. eine Anpassung an die Be- 
dingungen der Sauerstoffaufnahme. 

Die zweite Voraussetzung war, dass den dynamischen Fak- 
toren des Blutstromes ein massgeblicher Eintluss auf die Morpho- 
genese der Gefafistimme und -iste zukime. Diese Voraussetzung 
wurde im vorstehenden zweiten Teil als unrichtig erwiesen. Als 
ein weiteres Zeugnis fiir die Unwirksamkeit des Blutstromes bei 
der Ausgestaltung eines Kapillarsystems in Arterien, Venen und 
Kapillaren kann hier noch angefiihrt werden, dass bei der Be- 
obachtung des Kapillarkreislaufes am lebenden erwachsenen Tier 
die Offnung von zeitweilig nicht durchflossenen Kapillarbahnen 
und die Schliessung eben durchflossener durchaus unabhangig 
von den Faktoren des Blutstromes geschieht. Noch kein Be- 
obachter hat meines Wissens solche Veriinderungen in der Dureh- 


gingigkeit von Kapillarbahnen anders aufgefasst, als dass sie von 
der Gefisswand, z. b. unter Vermittlung des Nervensystems aus- 
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gingen, und nicht von dem strémenden Blute, sodass eine Kapil- 
lare sich erst Offnet und damit dem Blute die Méglichkeit gibt, 
hindurchzustrémen, dass also die Erweiterung bezw. Offnung der 
Kapillare das Primare ist, die Durchstr6mung dann das Sekundare. 
Auch Thoma (1911, $8. 9) fiihrt die beobachtete Offnung einer 
kapillaren Nebenbahn zwischen Arterie und Vene im Mesenterium 
des Kaninchens nicht auf h&amodynamische Faktoren zuriick, 
was er gewiss getan hatte, wenn darin eine Stiitze seiner histo- 
mechanischen Gesetze zu finden wire. Er vermeidet es auch, 
irgendwie auf die Entwicklung der arterio-vendsen Amastomosen 
einzugehen, die mit den histomechanischen Gesetzen durchaus un- 
vereinbar ist. 

Die zweite Voraussetzung der Netztheorie bedarf keiner 
weiteren Erérterung, die erste insofern einer nochmaligen Be- 
sprechung, als in gewissen Koérperbezirken der Amnioten von 
vornherein in der Tat Kapillarnetze vorhanden sind, sodass 
wenigstens fiir die erste Voraussetzung in diesen Fallen eine 
tatsiichliche Grundlage gegeben sein kénnte. Ich werde spiter 
zeigen, dass trotzdem die Gefafstamme sich nicht aus diesen 
Kapillarnetzen entwickeln, wie die Anhinger der Netztheorie 
meinen. Vorher aber muss in Kiirze noch ein geschichtlicher 
Uberblick iiber die Entstehung der Netztheorie gegeben und bei 
dieser Gelegenheit die nahere Begriindung der friiheren Formulie- 
rung der Netztheorie und ihrer Voraussetzungen entwickelt werden. 

Auf Grund des Studiums der Varietaten der Armarterien 
war Baader (1866) durch Kombination aller gefundenen Varie- 
tiiten zu einem gemeinsamen Schema zu der Vorstellung gekommen, 
dass denArmarterien urspriinglich eine netzformigeAnlage zugrunde 
liegen miisse, aus welcher im einen Fall die eine, im andern 
Fall die andere Bahn als Hauptgefaiss erbalten bliebe und aus- 
gebildet wiirde. Ohne entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen 
ausgefiihrt zu haben, behauptet er, dass Arterien und Venen in 
ihren Grundlagen ,ein Netzwerk sind, welches die Gewebe auf 
das Vollstandigste durchdringt*. Uber die Art und Weise, wie 
aus diesem Netzwerk die endgiiltigen Verhaltnisse hervorgehen, 
diussert er sich nicht. 


Wenn ich mich recht erinnere, vertritt Aeby, bei dem die 
Baadersche Dissertation gemacht worden ist, in seinem Lehr- 
buch der Anatomie die gleiche Auffassung, was ich im Augenblick 
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nicht nachpriifen kann, da mir kein Exemplar davon zur Hand 
ist. Dieser Meinung iiber die urspriingliche Form des Gefass- 
systems schloss sich dann Krause (1876, 3. 211) an, indem er 
hinzufiigte, dass sich die Varietiten mit Hilte der Entwicklungs- 
geschichte und vergleichenden Anatomie genauer untersuchen 
liessen, und dabei auf Baader hinwies, bei dem aber, wie gesagt, 
von entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen keine Rede ist. 

Gegen diese erste Form der Netztheorie, wie sie durch 
Baader begriindet wurde, hat zundchst Ruge (1884, S. 337 
und 386) entschiedenen Widerspruch erhoben, indem er die An- 
nahme einer netzformigen Anlage der Arterien auf Grund des 
Varietitenstudiums als unzutreffend erwies und zugleich einige 
wenn auch nicht ausreichende entwicklungsgeschichtliche Be- 
obachtungen hinzufiigte. — Auch Gegenbaur hat in der zweiten 
Auflage seines Lehrbuches (1885, 8. 662), wohl auf Grund der 
Untersuchungen Ruges. die Baadersche Theorie entschieden 
zuriickgewiesen. 

1891 hat dann Hochstetter nach eingehenden entwick- 
lungsgeschichtlichen Untersuchungen erklart: ,es diirfte die Be- 
hauptung geniigend begriindet erscheinen, dass die Hypothese 
Baaders und Krauses von dem urspriinglichen Vorhandensein 
eines indifferenten Zustandes des GefaBisystems auch der Extremi- 
taten in der schon mehrfach erwihnten Form mit den tatsi&ch- 
lichen Verhaltnissen nicht in Einklang zu bringen ist und daher 
als vollkommen unrichtig bezeichnet werden muss (S. 42)*. 

Trotzdem halt noch bis in die allerjiingste Zeit Stieda 
(1917) an der alten Baaderschen Hypothese fest, nachdem er 
sich einige Jahre nach dem Erscheinen der Hochstetterschen 
Arbeit, offenbar ohne deren Kenntnis, ausdriicklich zu der von 
Krause angenommenen Form bekannt hatte (1894, 8.111) und 
in weiteren Arbeiten 1897 und 1911 an ihr festgehalten hatte, 
ohne je eigne entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen angestellt 
zu haben. Auch sein neuester Versuch (1917), die Hypothese 
aufrecht zu erhalten, diirfte kaum gegliickt und die Netztheorie 
in der Form der Baaderschen Hypothese als langst iiber- 
wundener Standpunkt zu betrachten sein. 

Ganz auf demselben Wege wie Baader kam Erik Miller 
durch das Studium der Varietiten der Armarterien und deren 
Kombination zu einem gemeinsamen Schema (1903, 5S. 498) zu 
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der Vorstellung einer netzformigen Grundlage des Arteriensystems. 
Seine Arbeiten bedeuten jedoch gegeniiber Baader einen wesent- 
lichen Fortschritt dadurch, dass Erik Miller entwicklungs- 
geschichtliche Untersuchungen anstellte und mit Hilfe von plas- 
tischen Rekonstruktionen der embryonalen Armarterien den Nach- 
weis der urspriinglichen Netzform zu erbringen suchte. Seine 
Arbeit beginnt mit einer ausfihrlichen Literatur-Ubersicht, auf 
welche ich hier verweisen kann, um nicht dort Gesagtes wieder- 
holen zu miissen. Im einzelnen ist Erik Millers Vorstellung 
durchaus nicht immer klar, sondern enthailt mannigfache Wider- 
spriiche (z. B. 1903, S. 529 und 560), die Darstellung und Be- 
urteilung der Wundernetzbildungen ist in den Arbeiten von 
1905 und 1908 zum Teil sehr verschieden; 1903 und 1905 wird 
das Hauptgewicht auf den Nachweis der urspriinglichen Netzform 
der Arterien gelegt, spaiter (1908 und 1909) auf die segmentale 
Anlage der Extremitatengefasse. 

Das Wesentliche aus Erik Miillers Untersuchungen lisst 
sich, abgesehen von dem Nachweis der urspriinglich segmentalen 
Gefassversorgung der Extremitat, dahin zusammenfassen, dass 
die Arterien der oberen GliedmaGen aus bestimmt gelagerten 
Netzen hervorgehen, die sich insbesondere den Nerven anschliessen. 
Zu unterscheiden ist eine Netzbildung in der Wurzel der Ex- 
tremitit (Plexus arteriosus axillaris), dessen querverlaufende Teile 
auf urspriinglich segmentale Gefaisse zuriickgefiihrt werden, die 
sich durch je eine medial und lateral von der Nervenplatte 
gelegene Lingsanastomose in Verbindung gesetzt haben — und 
Netzbildungen, welche langs den Asten des Plexus brachialis 
gefunden werden. Diese letzteren Netze sind freilich in den 
Figuren immer nur als einfache Stimme gezeichnet. Das Haupt- 
gewicht wird jedenfalls auf den Plexus arteriosus axillaris gelegt 
(so auch von Svensson 1908). Dieses Geflecht ist aber eine 
sekundare Bildung, sodass jedenfalls die erste Anlage nicht netz- 
formig ist. Ausserdem handeit es sich bei diesem Geflecht nicht 
um ein Kapillarnetz, iberhaupt nicht um ein Netz im Sinne etwa 
von Baader, sondern um ein System von miteinander anasto- 
mosierenden Arterien, ebenso wie wir es in den Kiemenarterien 
vor uns haben, mit welchen Erik Mitller den Plexus axillaris 
auch ausdriicklich vergleicht (1903, S. 402: 1905, S. 634). Der 
Vergleich mit dem Gefasshof der Végel (1903, S.531) kann nicht 
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als berechtigt anerkannt werden, — mit der Gefassanordnung 
der Area vasculosa kann der Plexus arteriosus axillaris so wenig 
verglichen werden, wie das System der Kiemenarterien. Wenn 
also ein Teil der Extremitatengefasse sich aus dem Plexus axillaris 
entwickelt, so haben wir es mit einem ahnlichen Vorgang zu tun 
wie bei der Entwicklung des Aortenbogens aus dem System der 
Kiemenarterien. Und es wird niemand — ausser Erik Miller 

sagen kénnen, dass der Aortenbogen oder die Carotis communis 
sich aus netzformiger Anlage entwickelten. Fiir die peripheren 
Aste der Armarterien ist der Nachweis aus indifferenten netz- 
formigen Anlagen, wie sie etwa Thoma fordert, durch Erik 
Miiller jedenfalls nicht erbracht (vgl. auch Elze 1908, 
S. 458, ferner Erik Miiller 1909, 8. 549/50). Alles in allem 
beruht Erik Millers Vorstellung von der urspriinglichen Netz- 
form der Extremitatenarterien auf einer Selbsttiuschung und 
unklaren Begriffsbestimmung, denn bestimmt gelagerte Arterien- 
Plexus wie der Plexus axillaris, sind keine indifferenten Netze. 

Einen weiteren Beitrag zu der urspriinglichen Netzform der 
Extremitatenarterien lieferte dann Hans Rabl (1907). Er 
fand bei Entenembryonen zunachst mehrere Aste der Aorta in die 
W olffsche Leiste eintreten, die sich als Axillares und Brachiales 
auf die Extremitat fortsetzen und sich in dieser jede in ein 
Kapillarnetz aufldsen. Durch Verlangerung der Maschen dieses 
Arteriennetzes sollen dann die endgiiltigen Armarterien  ent- 
stehen. Nahere Angaben iiber diese Vorgiinge fehlen freilich. 
Ob es iiberhaupt bei der Art der Extremititenentwicklung zu 
einer nennenswerten Dehnung und Verlangerung der Getass- 
maschen kommt, ist mir nach wie vor sehr zweifelhaft (vgl. Elze 
1908, 8. 457 und 462/63). An dem dort vertretenen Standpunkte, 
dass das von Rabl fiir die Entwicklung der Brachialis in An- 
spruch genommene Gefassnetz nicht im Bereiche des kiinftigen 
Oberarmes, sondern im Gebiet der Hand liegt, halte ich trotz 
der Bemerkung von Evans (1908, 8. 415 Fussnote) fest, bis 
er durch experimentelle Untersuchungen etwa als unrichtig 
erwiesen werden sollte. 

Die sekundire Subclavia geht ,aus zwei Arterien hervor, 
die sich beide in Kapillaren aufliésen. Die beiden Kapillargebiete 
liegen urspriinglich weit voneinander getrennt. Sie werden aber 
kontinuierlich durch das venédse Netz der Leibeswand verbunden, 
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das seinen Abfluss in die Kardinalvene nimmt. Die weitere Ent- 
wicklung vollzieht sich — kurz ausgedriickt — in folgender Weise: 
es nahern sich durch Neubildung von Gefassen die Kapillargebiete, 
einander; im gleichen Mabe verlangern sich durch Umgestaltung 
bevorzugter Kapillaren die Arterien. Schliesslich vereinigen sich 
zuerst die Kapillargebiete, spater die Arterien zu einer ge- 
schlossenen Bahn (S. 375 —76)*. 

Der von der Axillaris entstehende Teil der sekundaren 
Subclavia ist dabei schon sehr friihzeitig innerhalb des Kapillar- 
netzes als durchlaufende, in ihrer Lage wenig wechselnde Bahn 
zu erkennen (S. 379). 

In seinen Schlussfolgerungen iiber die netzformige Anlage 
driickt sich Rabl sehr vorsichtig aus. Er sagt Seite 384: ,Ich 
verkenne nicht, dass ich mich hier auf dem Boden der Hypothese 
betinde; doch legt das Vorkommen eines primitiven arteriellen 
Gefassnetzes diese Hypothese nahe*. Und weiter: ,,Da die primi- 
tive Armarterie nicht als unverastelter, seinem Ziele geradlinig 
zustrebender Stamm, sondern als Teil eines Netzes angelegt wird, 
so darf der Gedanke nicht von der Hand gewiesen werden, dass 
auch noch andere Arterien urspriinglich Abschnitte eines Netzes 
bilden, welche infolge ihrer giinstigen Lage zur Strémungsrichtung 
des Blutes eine Weiterentwicklung erfahren, wahrend andere 
Teile des Netzes zuriickgebildet werden*. — Es eriibrigt sich, 
diese Satze niher zu kritisieren, da nur schon Gesagtes wieder- 
holt werden kénnte. Nur muss hervorgehoben werden, dass bei 
der Einschatzung der ,giinstigen Lage zur Strémungsrichtung 
des Blutes* grosse Vorsicht geboten ist, da es sicher vorkommt, 
dass eine ,giinstigere* Bahn durch eine , ungiinstigere“ ersetzt wird 
und der Blutstrom dadurch genétigt wird, einen Umweg zu machen 
(vgl. GOppert 1909, 8S. 357 und 377, von zahlreichen sonstigen 
Beispielen, wie etwa der sekundiéren Wurzel der A. umbilicalis 
der Siuger und vielen anderen, abgesehen). 


Vollig unabhangig von den bisher erwahnten Autoren und 
rein auf dem Wege entwicklungsgeschichtlicher Untersuchungen 
ohne Beriicksichtigung der Varietaten, dafiir aber ganz unter 
dem Eintlusse der histomechanischen Gesetze Thomas sind Mal] 
und seine Schiiler zu der Auffassung gelangt, dass die Blutgefasse 
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sich aus netzformigen Anlagen entwickeln. Der entschiedenste 
Verfechter dieser Anschauung ist Evans, der mit Hilfe einer 
glanzenden Injektionstechnik das embryonale GefaiBsystem in 
seiner ganzen Ausdehnung einschlicsslich der Kapillaren zur 
Darstellung brachte und untersuchte. Bei ihm findet sich am 
ausgesprochensten die Formulierung von zwei Ansichten iiber die 
Gefissentwicklung, wie sie kurz zuvor in milderer Form z. B. 
Bluntschli (1907, S. 455) ausgesprochen hatte, der iibrigens 
einen vermittelnden Standpunkt einnimmt. Evans formuliert 
die eine Ansicht dahin, dass die Blutgefisse ,als solche* (,as 
such", 1909e, S. 499), d. h. auf kiirzestem Wege und ohne sich 
vorher in Kapillaren aufzulésen in ihr Verbreitungsgebiet ein- 
wachsen. Als Vertreter dieser Vorstellung fiihrt er z. B. Hoch- 
stetter an, doch kann ich in Hochstetters Arbeiten eine 
solche Formulierung nirgends finden. — Die zweite Richtung, 
welche Evans selber vertritt, charakterisiert er dahin, dass die 
Blutgefaisse zunichst als Kapillarplexus angelegt und dann nach 
ganz bestimmten physikalischen Gesetzen* (,, quite definite physical 
laws“, 1909, 8.319), worunter zweifellos Thomas histomechanische 
Prinzipien zu verstehen sind, in Arterien, Venen und Kapillaren um- 
gebildet werden (vgl. auch Evans 1911, 8. 553: ,,Die eine | An- 
nahme| ist die, dass die Arterien und Venen als einzelne Stamme 
zu ihren entsprechenden Bezirken hin auswachsen; die andere 
die, dass die ersten Gefisse in jedem Bezirk, gewohnlich als 
typische Plexus angeordnete, Kapillaren sind, und dass sich aus 
diesen Arterien und Venen sekundir herausdifferenzieren*). Zu- 
gleich betrachtet Evans das erste Auftreten der Gefasse in der 
vielgestaltigen Form von Kapillaren als die Grundform der Ge- 
fassversorgung tiberhaupt (1911, S. 561). 

Diese Vorstellungen von Evans, denen sich eine Anzahl, 
besonders amerikanischer Forscher angeschlossen haben, haben 
mich zu der Formulierung der Netztheorie veranlasst, wie ich 
sie im ersten Teil dieser Studien (1913) gegeben habe. Die 
Voraussetzungen dieser Theorie habe ich als irrtiimlich erwiesen. 
Insofern brauchte ich auch auf die Anschauungen von Evans 
nicht naher einzugehen. Wenn ich es trotzdem tue, so geschieht 
dies einmal, um zu zeigen, dass Evans seine Befunde nicht ganz 
kritisch gedeutet hat, und vor allem, weil sicherlich ein Teil der 
peripheren Gefaisse aus einem urspriinglich vorhandenen Kapillar- 
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netz hervorgeht, was einen sekundadren Zustand darstellt und 
einer besonderen Erérterung und Erklarung bedarf. 

Zunichst also ein paar Worte iiber die Deutung, die Evans 
seinen Befunden gegeben hat. In einer ersten Arbeit (1909 a) hat er 
sich mit der Entwicklung der Subclavia der Vogel beschaftigt 
und ist zu dem Ergebnis gekommen, dass die Subclavia in Form 
eines Kapillarnetzes angelegt wird und als eine von den Bahnen 
dieses Netzes erhalten bleibt, wahrend die iibrigen Netzbahnen 
zugrunde gehen. Seine Untersuchungen zeigen, dass urspriing- 
lich mehrere Aste der Aorta in die Extremitatenanlage eintreten 
und sich dort in ein gemeinsames Kapillarnetz ergiessen. Die 
Aste entspringen ohne bestimmte Regeln aus der Seitenwand der 
Aorta, dann gehen die nicht segmental angeordneten Zweige 
zugrunde und schliesslich bleibt nur ein segmentaler Ast erhalten 
als die bis zur Ausbildung der sekundaren Subclavia bleibende 
primaire Subclavia. Dazu sagt Evans: ,Von den segmentalen 
Subclavien beginnt eine, zweifellos aus rein hydrodynamischen 
Griinden, der Hauptzufiuss der GliedmaBe zu werden“ (1909a, 
S. 302) — oder: ,Die hauptsichlich bestimmenden Faktoren fiir 
das Erhaltenbleiben von Gefassen sind zweifellos hydrodynamische 
und erst sekundar der Einfluss der Metamerie* (S. 317). Trotzdem 
aber bleibt immer eine ganz bestimmte segmentale Arterie als 
Subclavia erhalten, nach der Zihlung von Evans die achtzehnte 
(vergl. auch S. 81—82). 

Kann man nun wirklich sagen, dass diese Subelavia sich 
aus einem Kapillarnetz entwickelt habe? Nach meiner Ansicht 
muss diese Frage auf das bestimmteste verneint werden, denn 
von einer Anzahl parallel nebeneinander verlaufender Arterien 
ahnlich wie bei dem Plexus arteriosus axillaris von Erik Miller, 
die freilich nach der Beschaffenheit ihrer Wand Kapillaren sind, 
bleibt eine einzige erhalten, wibrend die anderen zugrunde gehen. 
Dass diese Arterien ein gemeinsames Kapillarnetz haben, kann 
nicht dazu veranlassen, sie mit diesem Kapillarnetz zusammen 
als ein Netzwerk zu bezeichnen, da sie untereinander sonst nicht 
in Verbindung stehen. Man kann also diese Befunde nur so 
deuten, dass von urspriinglich mehreren Aortendsten nur einer 
erhalten bleibt, der aber niemals Teil eines Netzes war. Dass 
immer die Arterie des gleichen Segmentes erhalten bleibt, spricht 
augleich gegen die Vorstellung, dass nur hydrodynamische Fak- 
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toren das Erhaltenbleiben dieses Gefasses bestimmen (vgl. auch 
Elze 1913). 

Jedenfalls lehrt besser noch als viele Worte ein Blick auf 
die von Evans gegebenen Abbildungen, dass die Subclavia sich 
nicht aus einem Netz entwickelt. Dasselbe lehren bei genauem 
Zusehen die Untersuchungen und Abbildungen von Rabl und 
Goppert. 

Eine zweite Frage ist die, ob nicht die Fortsetzung der 
Subclavia, die Axillaris, Brachialis und ihre peripheren Aste. sich 
aus einem Netz entwickeln, etwa aus dem Kapillarnetz, in welches 
sich die seitlichen Aste der Aorta gemeinsam in der Extremititen- 
anlage ergiessen. Evans aussert sich iiber diese Frage nicht, 
sondern beschrankt sich auf die Subclavia selber. Rab1l behauptet, 
dass die Brachialis und ihre Aste sich aus diesem Kapillarnetz 
unter Dehnung der Maschen entwickeln. Doch bringen seine 
Beschreibungen und Figuren keinen bindenden Beweis fiir seine 
Behauptung (vgl. das oben Seite 92—93 Gesagte). 

Auch aus den Beschreibungen und Abbildungen von Gé ppert 
(1909) kann nicht entnommen werden, dass die peripheren Arm- 
arterien aus diesem Netz hervorgehen. Vielmehr erscheint von 
vornherein in der auswachsenden freien Extremitit der weissen 
Maus ein von dem axillaren Plexus ausgehender axial gelegener 
Arterienstamm, an dem wohl eine Anzahl Inselbildungen zu 
beobachten sind, welche durch Anastomosen benachbarter Aste 
der Hauptarterie zustande kommen, nicht aber ist die Arterie 
selbst irgendwann Teil eines Netzwerkes. Es muss also zunichst 
mindestens als unbewiesen gelten, dass die peripheren Aste der 
Subclavia sich aus netzformiger Anlage entwickeln, und ich ziehe 
es vor, bei der bisher iiblichen Beschreibung zu bleiben, dass 
es sich bei der Anlage der Brachialis um ein axiales Gefiss 
handelt, dessen Aste von vornherein, wie das die Untersuchungen 
von Géppert aufs klarste zeigen, an ganz bestimmten Stellen 
von dem Hauptstamm auswachsen. Dass diese Aste sich in Kapil- 
laren auflésen, auch an Stellen, wo spater nur einheitliche Stamme 
gelegen sind, wie im Verlaufe der Nerven, darf nicht dazu fiihren, 
zu sagen, dass diese Gefiasse sich aus netzférmigen Anlagen ent- 
wickelten. Diesen Standpunkt hat auch Géppert vertreten, bis 
die Arbeiten von Evans erschienen. Es ist mir nicht begreiflich, 
warum sich Géppert in seiner Nachschrift (1909) zu der Netz- 





Zur Entwicklungsgeschichte des Blutgefabsystems. 97 


theorie von Evans bekennt, da doch gerade seine Untersuchung 
die biindigsten Beweise gegen diese Theorie enthalt und er in 
seiner Arbeit wohl iiber ,Anastomosen* der Arterien und ,Insel- 
bildungen* berichtet, aber nicht iiber netzformige Anlagen, ausser 
iiber den primitiven axillaren Plexus, der ein System anasto- 
mosierender Arterien darstellt. In der vorlaufigen Mitteilung 
(1908) ist vollends von netzformiger Anlage der Arterien keine 
Rede. — Fiir die Arterien der Hand freilich muss wohl angenommen 
werden, dass sie mindestens teilweise aus dem Kapillarnetz der 
ersten Extremititenanlage hervorgehen. Genauere Untersuchungen 
dariiber liegen freilich nicht vor. 

Bevor ich auf diese Annahme etwas niher eingehe. muss 
ich noch tiber andere Gefassgebiete Einiges sagen, da ja die Ent- 
wicklung der Extremitaiten-Arterien nicht ohne weiteres verall- 
gemeinert werden darf. Dass bei den Anamnitrn die Gefisse 
nicht aus netzformigen Anlagen hervorgehen, will ich nur voriiber- 
gehend nochmals erwihnen. Auch bei den Amnioten gibt es, 
selbst nach der Beschreibung von Evans, Gefisse, die von vorn- 
herein als wohlumschriebene einzelne Réhren angelegt werden, 
so die Vena cardinalis anterior und posterior des Huhnes (Evans 
1909b, Fig. 3b—6 und 1911 Fig. 393 und 394, bezw. 1909b 
Fig. 7 und 8). Ferner die Segmentalgefisse (Evans 1909b 
Fig. 16, Fig. 1 und 3, 1911 Fig. 392 und 437). Auch die Aorta 
entwickelt sich nicht aus einem Kapillarnetz, wie fiir die Végel 
von Evans, fiir die Sauger von Bremer (1912) behauptet worden 
ist. Es fiihrt ins Uferlose, die Entwicklung der Aorta so zu be- 
schreiben, als nihme sie ihren Ausgang von einem indifferenten 
Netzwerk. wie es die Netztheorie fiir die Gefissentwicklung 
voraussetzt. Die Bilder von Tiirstig und Bremer, welche 
alle soliden Gefafsprossen, die in der Gegend der spiteren 
Aorta gefunden werden, mit beriicksichtigen und infolgedessen 
die Bahnen der kiinftigen Aorten als zwei aus zum Teil soliden, 
zum Teil schon ausgehdhiten verzweigten Zellstrangen dar- 
stellen, zeigen zwar, dass die Aorta nicht von einer einzigen 
Stelle, etwa der Herzanlage, aus als einfaches Rohr vor- 
wichst, aber sie geben keinen Anhaltspunkt dafiir, dass sie 
zunaichst ein wirkliches Kapillarnetz bildete, oder gar, dass 
Thomas Gesetze bei der Entwicklung der Aortenrohre wirk- 


sam wiren. Bei den Anamniern ist auch eine so vielgestaltige 
Archiv f. mikr. Anat. Bd.92. Abt. I. 7 


‘ 
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Anlage der Aorta aus verzweigten Endothelsprossen nicht be- 
obachtet. 

Soviel kann mit voller Sicherheit behauptet werden, dass 
die grossen primitiven Hauptgefafistimme des Embryonalkérpers 
von vornherein als bestimmte Rohren angelegt werden, wenn sie 
auch, wie die kaudalen Aortenenden des Huhnes (E vans 1909 b), 
ahnlich wie die Vena terminalis der Area vasculosa, eine Zeitlang 
zahireiche kapillare Aste abgeben, sodass sie als das Randgefass 
des zugehérigen Kapillarnetzes erscheinen. Anders ist es, wenigstens 
bei den Amnioten, mit einem Teil der peripheren Aste. Ein nicht 
misszudeutendes Beispiel fiir die Entwicklung einer peripheren 
Arterie aus einer netzformigen Anlage bildet die Arteria spinalis 
anterior (vgl. die Figuren von Sterzi und von Evans 1909b, 
Fig. 18, 1911 Fig. 440). Im gleichen Sinne sprechen die Figuren 
9—12 und 16—17 von Evans (1909 b) fiir die Entwicklung der 
Vena umbilicalis des Huhnes und der Hirnvenen des Schweines. 

Betrachtet man die eben erwiahnten Beispiele naher, so 
findet man, dass die netzformigen Vorstadien der spateren Stamme 
sich in Kérperbezirken finden, in denen ein sehr lebhaftes Wachs- 
tum stattfindet und also ein grosser Sauerstoffbedarf besteht, 
was iibrigens auch Evans (1909a,. S. 294) hervorhebt. Den Aus- 
fiihrungen im ersten Teil dieser Studien (1913) entsprechend 
werden in diesen Bezirken sehr friihzeitig Kapillarnetze gefunden. 
Die starken Wachstumsvorginge erfordern die grosse Austausch- 
obertlache. welche ein Kapillarnetz im Gegensatz zu einem ein- 
fachen Rohr bietet. weshalb eben statt des einfachen Rohres ein 
Kapillarnetz gebildet wird. Da dieses Netz an Stellen gelegen 
ist, wo spiter nach fortgeschrittener Entwicklung ein einfaches 
Rohr geniigt, muss es als selbstverstandlich betrachtet werden, 
dass nicht noch ein neues Gefassrohr in dieses Gebiet einwachst, 
sondern Teile des urspriinglichen Netzes zum Aufbau des ein- 
heitlichen Rohres verwendet werden. Dass dieser Entwicklungs- 
gang aber eine sekundare Anpassung darstellt, ist ebenso sicher, 
wie dass es nicht die Faktoren des Blutstromes sind, die die 
Ausbildung des einfachen Rohres bedingen. 


Gewiss tinden sich also — und insoferne liegt zu einem 
Teile der Netztheorie etwas Richtiges zugrunde — in manchen 


Gebieten als Vorlaufer einfacher Gefafistimme Getlechte, die aus 
anastomosierenden Arterien gebildet sind, oder auch im Gebiete 
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der spiteren peripheren Verzweigungen Kapillarnetze. Diese Er- 
scheinung ist zum Teil fast so lange bekannt, als iiberhaupt wissen- 
schaftliche Entwicklungsgeschichte getrieben wird, so z. B. fiir die 
Kiemenarterien. Aber so wenig je ernsthaft behauptet worden 
ist, dass die Umbildung des Kiemenarteriensystems lediglich durch 
die Faktoren des Blutstromes geschihe, so wenig kann und darf 
es fiir andere Gefassgebiete behauptet werden. Es ist der kardinale 
Fehler der Netztheorie gewesen, dem Blutstrom Wirkungen zu- 
zuschreiben, die ihm nicht zukommen, und die Umbildung von 
Systemen anastomosierender Arterien zu einfachen Stimmen unter 
Verédung der Anastomosen dem Zufalle der ,Bevorzugung durch 
den Blutstrom* zu iiberlassen. Es ist durchaus nicht ersichtlich, 
wie es mit soleher Auffassung zu vereinigen sein soll, dass immer 
wieder die fiir jede Tierart typische Gefassanordnung einschliess- 
lich der typischen Varietaéten zustandekommen soll, wenn nicht 
ein anderes, immer wieder typisch gestaltendes Moment den 
Blutstrom veranlasst, gewisse Bahnen zu ,bevorzugen“ oder rich- 
tiger: den Blutstrom zwingt, sich in ganz bestimmten Bahnen 
zu bewegen. Die Untersuchung von Goéppert (1909) zeigt 
aufs biindigste, dass fiir die Entwicklung der Armarterien der 
weissen Maus durch das Aussprossen neuer Gefiisse dem Blut- 
strom neue Bahnen erdffnet werden, dass also der Blutstrom 
gefiihrt wird und nicht etwa selber fiihrt. Damit richten sich 
zugieich alle Vorstellungen, die man sich sonst von der Wirk- 
samkeit des Blutstromes und anderer mechanischer oder dyna- 
mischer Faktoren bei der Umbildung des embryonalen Gefab- 
systems gemacht hat. 

Ich will meine Ausfiihrungen schliessen, ohne von dem 
unendlich Vielen, das sich gegen die Netztheorie und ihre An- 
wendung sagen liesse, noch mehr anzufiihren. Es diirfte zur 
Geniige aus den vorstehenden Ausfiihrungen hervorgehen, dass 
diese Theorie nur entstehen konnte durch fliichtige Beurteilung 
verfiihrerischer Befunde, durch unklare Bestimmung der Begriffe 
Arterie, Vene und Kapillarnetz und durch voreilige Anerkennung 
angeblich gesetzmissig gestaltender Wirkung rein physikalischer 
Faktoren. 

Ich kann meine Ansicht kurz dahin zusammenfassen: Die 
Entwicklung des Gefafisystems geht aus von einfachen Rohren, 


die als Arterien und Venen bogen- oder schlingenférmig ineinander 
7* 








100 Curt Elze: 


iibergehen ohne Zwischenschaltung von Kapillarnetzen, deren 
friihzeitiges Auftreten eine den Amnioten eigentiimliche Anpas- 
sung an die Bedingungen der Ernahrung des Parenchyms, haupt- 
sichlich der Sauerstoffversorgung darstellt. Auch bei den Amnioten 
werden die Hauptgefafstamme und eine Anzahl ihrer Aste in 
der gleichen Weise wie bei den Anamniern von vornherein als 
einfache Rohren angelegt. Ein Teil der peripheren Aste entsteht 
aus den Kapillaren, in welche sich die zugehérigen Stimme auf- 
gelist haben, indem bestimmte Kapillarbahnen erhalten bleiben 
und erweitert werden, die tibrigen zugrunde gehen. Dass dabei 
die Faktoren des Blutstromes wie bei aller Gefassentwicklung 
nur modellierend auf die Gefiisswand wirken, nicht aber neue Ver- 
zweigungen entstehen lassen und bestehende zur Verédung bringen 
kénnen, muss nach unsern jetzigen Kenntnissen als sicher gelten. 
Entsprechend dem Bedarf des Parenchyms bilden sich neue Ge- 
fisse, als Aste der Stimme, wie iiberhaupt das ganze Gefass- 
system letzten Endes eine Anpassung an den Bedarf des Paren- 
chyms darstellt. Was von so entstandenen Gefissen erhalten 
bleibt oder zugrunde geht, ist teils durch die Verdanderung der 
Anforderungen des Parenchyms bei fortschreitender Entwicklung, 
teils durch die ihrem Wesen nach noch nicht niher bestimmbaren 
Faktoren der Vererbung bedingt. 

Jeder Versuch, den besonderen Entwicklungsgang des Ge- 
faBsystems auf die einzelnen wirksamen Faktoren zuriickzufiihren. 
und also auch die tatsichlich in einer Anzahl von Gebieten vor- 
kommende Entwicklung eines einheitlichen Gefassrohres aus einem 
Kapillarnetze verstindlich zu machen, hat zu_beriicksichtigen, 
unter wie vielen teilweise einander geradezu entgegenstrebenden 
Bedingungen die Gefaissentwicklung vor sich geht: unter einem 
Minimum von Material- und Kraftaufwand muss bei zwangs- 
miassigem Durchlaufen durch die Vererbung festgelegter phylo- 
genetischer Bahnen und unter stindigem Umbau bei fortdauerndem 
ungestértem Betriebe dem jeweiligen, mit fortschreitender Ent- 
wicklung standig sich andernden Bedarfe des Parenchyms ent- 
sprochen werden. 

Dass die Netztheorie keine hinreichende Erklirung bietet, 
ja, dass sie in ihren Grundlagen und deshalb auch in ihren An- 
wendungen falsch ist, diirfte nach den yorstehenden Ausfiihrungen 
nicht mehr zweifelhaft sein. 
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Beitrage zur Entwicklungsgeschichte von Zahnen 
und Gebiss der Reptilien 


von 
Martin W. Woerdeman 


ehemal. Assistenten am Anatomischen Institute der 
Universitit Amsterdam. 


Einleitung. 

Seit einigen Jahren hat mein hochgeschitzter Lehrer. Herr 
Prof. Dr. L. Bolk, Direktor des hiesigen Anatomischen Institutes, 
eine Theorie veréffentlicht tiber die Beziehung zwischen der Zahn- 
und Gebissentwicklung von Reptilien und jener der Saugetiere, 
welche von den geliufigen Theorien in ganz besonderer Weise 
abweicht. Er stiitzte sich dabei auf einige Wahrnehmungen, 
welche er beim Studium der Zahnentwicklung von Reptilien 
gemacht hatte, aber eine vollstandige Bearbeitung der Zahn- und 
Gebissentwicklung von Reptilien musste Bolk wegen Zeitmangel 
immer wieder auf spiter verschieben. 

Als nun im Jahre 1914 die ,Hollandsche Maatschappy der 
Wetenschappen* eine Preisaufgabe ausschrieb iiber die Anlage 
und Entwicklung der Zahne und des Gebisses bei Reptilien, hat 
Bolk mir geraten, die genannten Prozesse ausfihrlich zu unter- 
suchen. In liebenswiirdiger Weise hat er sein schénes Reptilien- 
material und die Hilfsmittel des Instituts zu meiner Verfigung 
gestellt, wodurch er mich noch mehr verpflichtet hat. Gern bringe 
ich ihm dafiir meinen tiefgefiihlten Dank. 

Es sei mir erlaubt ebenfalls Herrn Prof. Dr. Giovanni 
Perna zu Bologna, Herrn Prof. Dr. C. Ph. Sluiter zu Amster- 
dam und Herrn Prof. Dr. J. Boeke zu Leiden meinen Dank 
auszusprechen fiir die schénen Reptilienembryonen, welche sie 
mir iiberlassen haben. 

Die vorliegende Mitteilung ist ein Teil der preisgekrénten 
Bearbeitung der obengenannten Preisaufgabe. Es ist meine Ab- 
sicht, ihr noch einige andere folgen zu lassen, deren jede iiber 
einen bestimmten Teil der Zahn- und Gebissentwicklung bei Rep- 
tilien handeln wird. 
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Beitrag I. 


Die Anlage und Entwicklung des embryonalen Gebisses als 
Ganzes und seine Beziehung zur Zahnleiste. 


Hierzu 14 Abbildungen im Text und 44 Tafelfiguren. 
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Literaturiibersicht. 


Bevor ich Bolks Meinungen tiber die Entstehung der Zahnleiste und 
die Anlage des Gebisses bei Reptilien beschreiben kann, bin ich gendtigt, 
eine Ubersicht zu geben tiber die vor Bolk iiber diese Entwicklungs- 
erscheinungen bekannten Tatsachen, damit der Unterschied zwischen Bolks 
Meinungen und den bisher geliufigen klar wird. 

Es ist eine bekannte Tatsache, dass die Zahne infolge Einstiilpung 
einer Epithelleiste aus Bindegewebspapillen entstehen. Bevor man aber 
durch die schénen Untersuchungen von 0. Hertwig die Zahnleiste kennen 
gelernt hatte, dachte man sich die Zahnentwicklung auf ganz andere Weise 
zustande kommend. 











106 Martin W. W oerdeman: 


Owen (23, 24)') sah bei jungen Haifischembryonen eine dem Kiefer- 
rand parallel verlaufende Furche. Medial von dieser Furche konnte er eine 
Schleimhautfalte abpriiparieren, welche die jungen Zahnanlagen bedeckte 
(,thecal fold“). Auch von Leydig und von Kélliker wurde diese Schleim- 
hautfalte erwihnt. Rathke (25) konnte bei Alligatorembryonen eine Furche 
auf dem Kieferrande wahrnehmen, in der die Zihnchen als kleine Papillen 
entstehen. Die Rinder der Furche wachsen einander entgegen, sodass die 
Zahnanlagen von der Aussenwelt abgeschlossen werden. Santa Sirena (33) 
beschrieb bei Reptilienembryonen ebenfalls eine seichte Furche auf den Kiefer- 
rindern, deren Bodenepithel die Zahnkeime produzieren soll. Auch O. Hert- 
wigs Zeitgenosse Tomes, der in mikroskopischen Priparaten die Zahn- 
leiste gesehen hat, benutzt in seinen Arbeiten noch die alten Benennungen 
,papillary*, ,follicular* und ,eruptive stage‘ und betrachtet die Zahnleiste 
z. B. als eine Aussprossung eines iilteren Schmelzorganes, aus der ein Ersatz- 
zahn entstehen wiirde. Bei Fischen erwihnt er aber eine Epithelleiste, 
welche vor der Bildung von Zihnen schon sichtbar ist und aus deren freiem 
Ende Ziihnchen entstehen (36, 37, 38 und 39). 

Durch die embryologischen Untersuchungen von 0. Hert wig (12, 13) 
wurde aber unsere Kenntnis der Zahn- und Gebissentwicklung mit vielen 
neuen Tatsachen vermehrt. Nachdem er die Anlage der Placoidschuppen 
und der Schleimhautziihne der Selachier beschrieben hat, weist er darauf 
hin, dass die Kieferzihne dieser Tiere in der Tiefe der Schleimhaut ent- 
stehen an der Aussenseite einer Epithelleiste, welche yon der Oberfliiche her 
in die Tiefe hineingewuchert ist. Diese Leiste besteht aus zwei Lamellen 
von Zylinderepithel, welche eine Fortsetzung der Zylinderzellenschicht des 
Kieferepithels bilden. Zwischen diesen Lamellen befinden sich als Ausfiill- 
material einige polygonale Zellen. Auch bei den Amphibien beobachtete er 
diese Zahnleiste. Hertwig meint nun die Angaben von Owen u. a. nach 
welchen die Ziihne unter einer Deckmembran (thecal fold) entstehen, folgender- 
weise erkliren zu kinnen: ,Die genannten Autoren (Owen, Leydig und 
Kélliker) haben ein Kunstprodukt bei der Untersuchung geschaffen und 
beschrieben, indem sie die Epithelleiste in zwei Hilften zerrissen haben, wahr- 
scheinlich um die jungen Zahnchen zu erblicken.* Und an andrer Stelle 
heisst es, dass man ,mit der Pinzette an der Innenseite der Kiefer eine 
Schleimhautfalte in die Héhe heben und unter ihr in dem so entstandenen 
Graben die jungen Zahnanlagen auf verschiedenen Entwicklungsstufen an- 
treffen kann. An Schnitten durch entkalkte Kiefer iiberzeugt man sich 
zunichst, dass die Wand, welche die Zahnanlagen trigt und die schiitzende 
Schleimhautdecke ein Ganzes bilden, dass mithin der beschriebene Graben 
ein durch die Priparation geschaffenes Kunstprodukt ist. Die Zahnleiste 
bildet also nur an einer ihrer Lamellen Zihnchen; die andere Lamelle lisst 
sich von der zahntragenden leicht abziehen. 

Ich werde unten zeigen, dass Bolks Auffassung iiber die Entstehung 
der Zahnleiste der alten Owenschen Meinung nabher steht als der von 
Hertwig verteidigten. 


') Die zwischen Klammern stehenden Zahlen hinter den Autoren- 
namen verweisen auf das Literaturverzeichnis. 
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Ausser der Zahnleiste unterscheidet Hertwig auch eine Ersatzleiste, 
d. h. die Leiste, welche medial von den zuerst gebildeten Zaihnen in die Tiefe 
dringt und zur Bildung der Ersatzzihne bestimmt ist. Zwischen Zahnleiste 
und Ersatzleiste besteht in Hertwigs Arbeiten kein deutlicher Unter- 
schied. Denjenigen Teil der Zahnleiste, der Ersatzzihne bildet, nennt er 
Ersatzleiste. Wenn aber wie z. B. bei Urodelen die ersten Zahnchen an der 
freien Schleimhautoberfliche zur Entstehung kommen, so nennt er die Leiste, 
welche medial yon diesen Zahnchen in das Kiefergewebe dringt, ohne weiteres 
Ersatzleiste. 

Die schénen, grundlegenden Untersuchungen Hert wigs haben allge- 
meine Anerkennung gefunden und die Namen , Zahnleiste‘ und ,Ersatzleiste* 
waren bald eingebiirgert. Trotzdem gebrauchten spiiter andere Forscher 
auch wieder andere Namen. Die Epithelleiste z. B., welche Hoffmann (14) 
bei den Krokodilen sah, nennt er ,Schmelzkeim‘, weil die Zahnentwicklung 
der Krokodile in ganz ahnlicher Weise vor sich gehen soll, wie jene der 
Siiugetiere und Kélliker fiir die Siugetiere den Namen ,Schmelzkeim* 
eingefiihrt hatte. Bei Hemidactylus spricht Hoffmann aber von Zahn- 
leiste. Wenn der erste Zahn sich abgeschniirt hat, fangt die Bildung der 
Ersatzzihne an derselben Leiste an, welche Hoffmann dann ,Ersatz- 
leiste* nennt. Leche (19) hat den Namen ,Schmelzleiste* gebraucht. Rise 
(28, 29) findet diesen Namen nicht gliicklich gewaihlt und zieht ,Zahnleiste* 
vor. Er unterscheidet aber eine primaire und eine sekundire Zahnleiste. 

Die erste Anlage der Zahnleiste wird nach Rése durch eine spindel- 
firmige Verdickung des Kieferepithels gebildet. Diese iiber das Niveau der 
iibrigen Schleimhaut hervorragende, urspriingliche Epithelverdickung der Kiefer- 
rander bezeichnet er im Gegensatze zur sekundiren eingewucherten als primaire 
Zahnleiste. Spiter bildet die sekundiire Zahnleiste die Ersatzzihne und 
heisst dann Ersatzleiste. Levy (20) beschreibt ebenfalls eine Zahnleiste 
bei verschiedenen Reptilien. Da bei seinen Priiparaten die Zahnleiste sich 
immer, wenn auch zunichst nur in ganz geringem Mafe, bereits ins Mesoderm 
eingestiilpt hatte, kann er Rises Befund, dass die erste Zahnleistenbildung 
sich als eine iiber das Niveau der Kieferschleimhaut erhabene Schleimhaut- 
verdickung zeigt, nicht bestiitigen. Er verneint also das Vorkommen einer 
primiren Zahnleiste, welche auch Leche (19) nicht beobachten konnte, 
Nach Levy soll die ,Zahnleiste* iiber die Anlage der ersten Zihne als 
, Ersatzleiste* weiterwachsen. 

Reiliufig habe ich oben schon mitgeteilt, dass nach Hert wigs Unter- 
suchungen bei den Urodelen die ersten Zaihnchen auf der freien Schleim- 
hautoberflache entstehen und nicht an der Zahnleiste. Bei Anuren dagegen 
sollen alle Zihne nur an der Zahnleiste gebildet werden. Auch bei Hai- 
fischen kommen nach Laaser (17, 18) kleine Zahnchen zur Anlage, welche 
nicht an der Zahnleiste entstehen, sondern in einem Teil des Kieferepithels, 
der noch zur Zahnbildung fahig ist. Diesen Epithelteil nennt Laaser 
,ausseres Zahnepithel‘. Nicht unerwahnt darf es bleiben, dass Jentsch 
(15) das Vorkommen dieser Zihnchen, unabhingig von der Zahnleiste bei 
Haifischembryonen, in Abrede stellt. 
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Auch bei Reptilien aber sollen diese Zahnbildungen frei im Kiefer- 
epithel zur Beobachtung kommen. Rése (27, 28) hat sie bei Crocodilus 
gesehen. Die ersten Zahnanlagen der Krokodile sind nach diesem Autor 
yanz aihnlich wie die Placoidschuppen und ersten Zihne der Selachier frei 
iiber die Kieferschleimhaut hervorstehende Papillen. Er nennt sie embryonale 
Dentition, placoide Zahnanlagen oder Reihe der freien Papillen. Diese placoiden 
Zibnchen bilden Dentin, gehen aber vor der Geburt des Tieres durch Re- 
sorption wieder zugrunde. Obwohl die erwachsenen Krokodile unter allen 
heute lebenden Reptilien hinsichtlich ihrer Bezahnung den Siugetieren am 
nachsten stehen, weisen sie wibrend ihrer embryonalen Entwicklung dagegen 
Zahnformen auf, die den placoiden Zahnformen der Selachier ausserordent- 
lich nahe stehen. 

Viele Forscher betrachten denn auch den Zustand der Krokodile als 
einen wichtigen Ubergangszustand. So kann man bei de Terra (35) lesen: 
,Nach Rises Untersuchungen wire nun in der Zahnentwickelung der 
Krokodile die lange gesuchte Mittelstufe zwischen den Urodelen einerseits 
und den hichstentwickelten Reptilien andererseits zu finden.“ 

Nun kommen aber die placoiden Zahnanlagen nicht nur bei Crocodilus 
vor. Im Anfang des Jahres 1894 konnte Rise schreiben, dass es unter 
allen von ihm untersuchten Reptilien nur die Krokodile seien, welche jene 
urspriinglichen placoiden Zahnpapillen wihrend ihrer Ontogenese besitzen, 
aber schon im selben Jahre fand er bei Vipera einen oberflachlich gelegenen 
Zahnkeim, der den Keimen der ersten Zahnreihe bei Krokodilen durchaus 
abnlich war (29). 

Leche (19) sah bei Iguana zuerst die Anlage sehr kleiner Ziihnchen. 
Sie entstehen im Bereiche der Schmelzleiste. Ob dieselben als frei iiber die 
Kieferschleimhaut hervorragende Papillen entstehen, hat Leche nicht be- 
obachtet. Nach seiner Meinung sollen die Zihnchen durchbrechen und aus- 
gestossen werden. 

Rise (29) erwidert, dass Leche seine Behauptung, dass die ersten 
Zahnchen ,frei iiber das Niveau der Kieferschleimhaut hervorragende Pa- 
pillen* seien, nicht verstanden habe. Rise hat mit ,Niveau der Kiefer- 
schleimhaut‘ die Zylinderzellenschicht des Epithels gemeint, nicht die Ober- 
flache der Schleimhaut. 

Levy (20) hat ein freies Papillenstadium auch nicht beobachten 
kénnen, er schreibt aber: ,wohl bemerkte ich bei ganz jungen Embryonen 
der Ringelnatter und Kreuzotter eine solche Anlage, welche direkt dem 
Epithel aufsass, ohne dass von einer Zahnleiste die Rede sein konnte*. Wahr- 
scheinlich sind diese Anlagen doch von derselben Natur gewesen. als Rises 
freie Papillen. 

Auch bei Hatteria sind die placoiden Zahnanlagen beobachtet worden, 
nimlich von Harrison (10, 11), der aber darauf hinweist, dass sie nicht 
entstehen ,durch Verkalkung von frei iiber die Schleimhautoberflache hervor- 
ragenden Schleimhautpapillen“ (wie Rése bei Crocodilus angibt) und dass 
sie nicht resorbiert, sondern ausgestossen werden. Er hat auch keinen 
,,Cementsockel* gesehen, welchen die placoiden Krokodilzihnchen besitzen 
sollen. Da dieser auch bei Iguana fehit, meint Harrison, dass die Zahnchen 
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der sogenannten ,,embryonic dentition’ von Hatteria mehr iibereinstimmen 
mit den von Leche bei Iguana gefundenen rudimentiren Zahnchen als mit 
den freien Papillenzihnen von Rése. 

Schliesslich hat auch Martin (21) diese erstangelegten rudimentiren 
Ziihnchen bei Vipera gefunden. Sie sollen nach Martin eine anzestrale Reihe 
von Giftzihnen repriisentieren, welche der Reduktion anheim gefallen ist. 

Aus den obigen Literaturreferaten ergibt sich also, dass bei einigen 
Reptilien die ersten Zahnanlagen nicht an der Zahnleiste. sondern im Kiefer- 
epithel entstehen, aber vor der Geburt des Tieres verkiimmern, ohne funktio- 
niert zu haben. Uber manche Details sind aber die Autoren noch nicht einig. 

Im allgemeinen halt man die rudimentiren Zaihnchen fiir die Kom- 
ponente der ersten Dentition. Nach Rise entsteht bei Crocodilus sehr bald 
nach der Anlage der ersten Dentition die zweite, welche er betrachtet als 
die bei der Geburt funktionierende. Diese zweite, die dritte, vierte usw. ent- 
stehen an der Zahnleiste. 

Die Zihnchen der zweiten und folgenden Dentitionen entwickeln sich 
nach Levy (20) nicht alle an derselben Stelle der Zahnleiste. Schon hat Rise 
beim Krokodil darauf hingewiesen, dass die Zihne der zweiten Dentition an 
der Insertion der Zahnleiste entstehen. wiihrend die der dritten am freien 
Zahnleistenende sichtbar sind. Nach Levy schligt die Zahnleiste von Lacerta 
z. B. zunichst eine mehr vertikale Richtung ein, alsbald kriimmt sie sich 
dann knieartig um und nimmt ihren Weg nach der Medianlinie. ,,.Die Bildung 
der Zahnanlagen vollzieht sich nicht nur an einem Punkte, wie es fiir 
gewohnlich bei den héheren Wirbeltieren der Fall ist, sondern es kommen 
letztere regelmissig an zwei Stellen der Zahnleiste zur Entwicklung, nie 
dagegen dreifach. Allen gemeinsam ist die Bildung einer Zahnanlage in der 
Tiefe oder am Ende der Zahnleiste. Vielfach bietet das Knie selbst als 
ein sehr exponierter Punkt Anlass zur Entwicklung der ersten Anlage, 
... doch behilt die Mitte der Leiste zwischen Knie und Ende immerhin den 
Vorrang’. Die Ziihne, welche am freien Zahnleistenende angelegt werden, 
alternieren mit jenen, denen das Knie zur Bildungsstiitte diente. Der Autor 
sieht hierin die Ursache fiir den Zickzackstand der Zihne, welche er bei 
vielen ialteren Reptilienembryonen oder auch erwachsenen Tieren wahr- 
genommen hat. 

Bei Hatteria hat Harrison (10, 11) auch derartiges beobachtet. 
Nachdem die embryonale Dentition gebildet ist, werden zwei verschiedene 
Arten von Zihnen angelegt. Bei der einen Art stiilpt die Mesodermpapille 
das freie Zahnleistenende ein und man sieht keinen lingualen Fortsatz der 
Zahnleiste neben dem Schmelzorgan des Zahnes. Bei den Zihnen der zweiten 
Art findet man diesen Fortsatz an der lingualen Seite der Zahnleiste wohl: 
die Zahnanlage ist verkalkt, wihrend bei den Zihnchen der ersten Art noch 
kein Dentin gebildet war. Die Zahne beider Arten alternieren sehr regel- 
miissig und so sagt Harrison: ,,it is difficult to avoid coming to the 
conclusion that we are here dealing with two dentitions*. Die beiden 
Dentitionen zusammen nennt er ,,alternating series“. 

Die Wahrnehmungen von Levy und Harrison zeigen also eine 
regelmiissige Abwechselung von Zahnen, welche aus dem freien Zahnleisten- 
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ende entstehen und von solchen, welche an der lateralen Zahnleistenfliche 
angeheftet sind. 

Ich werde bald zeigen, dass auch Bolk dies wahrgenommen und dieser 
Erscheinung eine grosse Bedeutung zugeschrieben hat. 

Ich will aber erst noch hinweisen auf Rises Meinung iiber die 
Reihenfolge, in der die Ziihne angelegt werden: ,,Es sind mehrere Anlagen 
der zweiten Reihe zwischen zwei benachbarten Zihnchen der ersten Reihe 
eingeschoben. Demnach findet (beim Krokodilembryo) eine Neuerwerbung 
von Zihnen nicht nur am Ende, sondern auch inmitten der Zahnleiste statt.“ 
Diese Meinung wird bestiatigt durch die Untersuchungen von Oeder (22), 
der beim Frosch sah, dass eine scharfe Scheidung in mehrere Dentitionen 
nicht vorhanden ist; die neu entstehenden Ziihne reihen sich zwischen die 
vorhandenen Zihne ein. Er sagt: ,Ahnlich verhalt es sich bei den Reptilien, 
bei welchen ebenfalls eine Trennung in zwei oder mehrere Dentitionen nicht 
méglich ist’. 

Diese letztere Ausserung Oeders ist nicht in Ubereinstimmung mit 
den Resultaten, wozu Rise u. a. gelangt sind, welche verschiedene Dentionen 
unterscheiden. Leche .19) hat aber auch Schwierigkeit gehabt bei der 
Identifizierung der Dentionen und ist schliesslich zu folgendem Schlusse 
gelangt: Im hinteren Kieferteile entwickeln sich keine der zweiten (d. h. 
der ersten fungierenden Dentition) angehérige Ziihne, sondern solche 
der dritten sind hier die zuerst auftretenden*. Auch Oeder war diese 
Eigenartigkeit aufgefallen. Er weist darauf hin, dass die Zahnleiste in ihrem 
vorderen Teile mehr hervortritt, als an dem hinteren Ende. Ist die Zahn- 
leiste schwach entwickelt, dann erhalt man den Eindruck als ob die Zihne 
einzeln in der Schleimhaut entstehen. Dies kann vielleicht der Unterschied 
zwischen vorderen und hinteren Zahnanlagen erkliren 

Ich werde nun dazu iibergehen, Bolks Theorien tiber Zahn- 
leisten- und (iebissentwicklung bei Reptilien kurz mitzuteilen. 

Auch Bolk (4, 5) hatte gefunden, dass bei Reptilien- 
embryonen Zahnanlagen zweierlei Art miteinander abwechseln, 
So sah er bei einem jungen Embryo von Crocodilus porosus Zahn- 
anlagen, deren Papille das buccolabiale Zahnleistenblatt und 
andere, deren 'Papille das freie Zahnleistenende eingestiilpt hatte. 
Er nennt die Zahnkeime der ersten Art ,parietale“, solche der 
zweiten Art ,terminale*. Beim von Bolk untersuchten Krokodil- 
embryo alternierten diese parietalen und terminalen Anlagen in 
sehr regelmassiger Weise. Da die parietalen Zahnanlagen weiter 
entwickelt sind als die terminalen, wire es moglich, diese letzteren 
als die Ersatzzihne der ersteren zu betrachten. Das ist aber 
falsch, wie Bolk zeigt, denn spater schieben sich die terminalen 
Zahnanlagen zwischen die parietalen ein und bilden mit ihnen die 
Reihe der fungierenden Zahne. Uberdies besitzen spater termi- 
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nale und parietale Zaihne ihre eigenen Ersatzzihne. Die Reihe 
der parietalen und jene der terminalen Zahnanlagen sind also nicht 
als zwei Generationen oder zwei Dentitionen zu betrachten, von 
denen die jiingere (terminale) bestimmt ist, die altere (parietale) 
zu ersetzen. Bolk wahlte daher einen anderen Namen und spricht 
von ,Zahnreihen* (Odontostichi). Das fungierende Gebiss wird 
scheinbar nur durch eine einzige Zahnreihe gebildet. In Wirk- 
lichkeit aber umfasst es Elemente zweier Odontostichi. Das Rep- 
tiliengebiss zeigt einen ,Scheinmonostichismus*; es ist aber 
,distichisch* angelegt. Urspriinglich soll sich nach Bolk (4, 5) 
vor den zwei Zahnreihen, welche er ,Exostichos* (Reihe der parie- 
talen Zahnkeime) und ,Endostichos“ (Reihe der terminalen Zahn- 
keime) nennt, noch eine dritte Reihe gebildet haben, deren Ele- 
mente als freie Schleimhautpapillen entstehen und ohne Ersatz- 
zihne gebildet zu haben, ins Mesenchym sinken und resorbiert 
werden. Bolk hat diese Zihnchen, welche Rése, Harrison u. a. 
als die erste Zahngeneration betrachten, bei Crocodilus und Lygo- 
soma olivaceum gesehen. Er halt sie fiir eine rudimentire Zahn- 
reihe (,,Parastichos*). 

Dieser Parastichos spielt aber bei der Gebissbildung keine 
Rolle. Ich will daher die obenstehende Bolksche Theorie 
»Distichie-Theorie* nennen. 

Nicht nur bei Crocodilus. sondern auch bei einigen andern 
Reptilien gelang es, die distichische Natur des Gebisses zu zeigen. 
Nur bei Calotes jubatus war die Distichie nicht zu finden. Bolk 
meint jedoch, dass die Distichie eine allgemeine Erscheinung des 
Reptiliengebisses darstellt. 

Eine zweite Theorie, welche Bolk zur Erklirung der von 
ihm beobachteten Entwicklungserscheinungen aufgestellt hat, ist 
die ,Matrixtheorie™ (6, 7). 

Die Zahnbildungspotenz, die bei den meisten Knochenfischen 
in einem bestimmten Epithelgebiete (,Zahnfeld“ nach Bolk) 
diffus verbreitet ist, lokalisiert sich im Unterkiefergebiss des 
Hechtes an bestimmten Stellen. Die Untersuchungen von Fried- 
mann (9) haben nimlich gezeigt, dass die Anlagen der ersten 
Zaihnchen in die Tiefe sinken und durch einen Epithelstrang mit 
dem Zahnfeldepithel verbunden bleiben. Aus der lingualen Seite 
des Bodens dieses Epithelstranges entsteht ein Zahn, der den 
ersten ersetzt. Im Zahnfeld sind also eine ebenso grosse Zahl 
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von Zahnbildungsstatten entstanden, wie die Zahl der zuerst ge- 
bildeten Zihne. Das Oberflichenepithel bildet keine Zahne mehr, 
nur das mit den ersten Zahnanlagen in die Tiefe gesunkene 
Epithel besitzt die Zahnbildungspotenz. Diese Gruppen von 
Epithelzellen nennt Bolk ,Zahnmatrices*. Jede Matrix bildet 
Zabne und ihre Ersatzzihne; die letzteren setzen mit dem zu er- 
setzenden Zahn eine ,Zahnfamilie* zusammen. Auch bei Selachiern 
bestand nach Bolk urspriinglich ein Zahnfeld. Die Matrices je- 
doch waren nicht mehr (wie im Unterkiefer von Esox) unregel- 
missig tiber diesem Felde verbreitet, sondern lagen in Lings- 
reihen, deren einzelne Elemente alternierten (sogenannte Quincunx- 
stellung). Bei Esox jedoch waren diese Matrices in die Tiefe 
gesunken, um eine besser geschiitzte Lage einzunehmen. Bei 
Selachiern war eine andere Schutzvorrichtung getroffen. Von 
medial (lingual) nach lateral (buccolabial) wuchs eine Schleim- 
hautfalte iiber das Zahnfeld aus, und erst, nachdem die Zahne 
vollig ausgebildet waren, kamen sie unter der Schleimhautfalte 
heraus zum Vorschein. 

}olk denkt nun, dass in einem phylogenetisch weiter vor- 
geschrittenen Entwicklungsstadium das Epithel der Schleimhaut- 
falte (Operculum) und dasjenige des Zalnfeldes in den Zwischen- 
riumen zwischen den Zihnen verklebten. So entstand auf Quer- 
schnitten das Bild einer zweiblitterigen Epithelleiste (Hert wigs 
Zahnleiste). Bei den héheren Tieren sieht man die Zahnleiste 
als eine Epithelwucherung in das Bindegewebe hineinwachsen. 
Bolk fasst diesen Entwicklungsmodus als einen abgekiirzten auf 
und meint, es ware nicht unwahrscheinlich, dass man bei fort- 
gesetzten Untersuchungen Erscheinungen zu konstatieren imstande 
sein wiirde, welche die Zahnleiste als die Folge eines Uber- 
wucherungsprozesses erscheinen liessen. 

Die Ersatzleiste ist also eine echte Falte (auch Rése [29] 
hat schon darauf hingewiesen, dass sie wahrscheinlich urspriing- 
lich eine Falte war). Nur ist der Raum zwischen den beiden 
Blattern der Falte beim Embryo mit Zellen ausgefiillt, und so 
erscheint sie als eine Leiste. Bei einigen Plagiostomen ver- 
schwinden aber spater die Zellen zwischen den Blattern wieder 
zum Teil, und es entsteht von neuem eine Schleimhautfalte. Bei 
den Reptilien muss man die Zahnleiste nun auch als das oper- 
kularisierte Zahnfeld auffassen. Nur das labiale Zahnleistenblatt 
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produziert Zihne, wibrend das linguale Blatt keine Zahne bildet. 
Diese Tatsache ist leicht zu erklaren, denn das linguale Blatt 
war urspriinglich das Operkulumepithel und das labiale das Zahn- 
feld. An der Reptilienzahnleiste bilden nun zwei Reihen von 
Matrices Zihne. Diese Matrices alternieren miteinander und 
bilden Zahnfamilien, deren Elemente einander ersetzen. Niemals 
ersetzt ein Zahn der einen Familie einen einer zweiten Familie. 
Die von den Matrices gebildeten Zahnreihen sind einander gleich- 
wertig. Ihre Elemente schieben sich spiter ineinander, und so 
entsteht sekundir die einreihige Stellung. Der alternierende 
Zahnwechsel zahlreicher Reptilien weist aber noch auf den Auf- 
bau des Gebisses aus Elementen zweier Matrixreihen hin. Der 
distichische Gebissbau ist ein uraltes Bauprinzip nach Bolk. Es 
lasst sich von der alternierenden Stellung der Selachierzihne und 
der Placoidschuppen ableiten. 

Die Deutung der primitiven Placoidzihnchen als eine dritte 
Zahnreihe (Parastichos) halt Bolk in seinen letzten Arbeiten 
nicht mehr aufrecht. Die Natur dieser Zahnanlagen kann ohne 
weitere Untersuchungen nicht bestimmt werden. Stellen sie die 
erste Generation der von den Matrices gebildeten Zahnfamilien 
vor oder sind sie Ubergangsformen zwischen Placoidschuppen 
und Zaihnen? Sind sie identisch mit den yon Laaser im ausseren 
Zahnepithel von Selachiern beschriebenen Zahnanlagen ? 

Gegen die Bolkschen Theorien hat sich in jiingster Zeit 
Adloff (3) in einer umfangreichen Monographie gewendet, nach- 
dem er schon in kleineren Mitteilungen (1, 2) seine Bedenken 
geiiussert hatte. Die hier interessierenden Einwinde, welche 
Adloff gegen die Bolkschen Auffassungen hat, sind in kurzem 
die folgenden: Der alternierende Zahnwechsel der Reptilien hat 
mit der alternierenden Stellung der Zahnkeime an sich nichts zu 
tun. Es ist aber ganz bedeutungsvoll, dass dieser alternierende 
Zahnwechsel schon ontogenetisch in die Erscheinung tritt. Die 
lateralen (parietalen von Bolk) Anlagen sind in ihrer Entwick- 
lung weiter vorgeschritten, sind also zeitlich alter, wahrend die 
am freien Ende der Zahnleiste entstehenden Anlagen jiinger sind. 
Wir sehen also im Reptiliengebiss eine Alternation von alteren 
und jiingeren Anlagen. Nun hat Bolk wohl recht, dass letztere 
nicht dazu bestimmt sind, die erstere zu ersetzen. Das geht 


auch schon ohne weiteres daraus hervor, dass auch bei den weiter 
Archiv f. mikr. Anat. Bd. 92. Abt. I. 8 
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entwickelten Anlagen ein freies Zahnleistenende vorhanden ist, 
was nicht der Fall sein kénnte, wenn die jiingere Anlage jene 
zu ersetzen bestimmt wire. Die Anlagen sind gleichwertig und 
stellen eine Generation dar, deren Einzelglieder nur ungleich 
entwickelt sind. Dass die Zihne sich spiter in einer einzigen 
Reihe finden, ist keine sekundare Erscheinung, wofiir ja auch die 
oben betonte Gleichwertigkeit spricht. Das Alternieren, die ver- 
schieden weit vorgeschrittene Entwicklung der Zahnanlagen ist 
eine sekundire Erscheinung. Wiiren alle Anlagen simtlich gleich 
weit entwickelt, so wirde das Tier ja spiter beim Zahnwechsel 
mit einem Male aller Zahne beraubt werden. Aus diesem Grunde 
ist immer alternierend ein Zahn in seiner Entwicklung seinen 
Nachbarn voraus, sodass beim Wechsel stets nur eine Halfte der 
Zahne ausser Funktion gesetzt ist. 

Die ungleichmissige Entwicklung der Zahnanlagen bei Rep- 
tilien ist sekundérer Erwerb, der den Zweck hat, eine Stérung 
bei der Nahrungsaufnahme wihrend des Zahnwechsels zu ver- 
hindern. Die primitivsten Selachier und fossile Arten dieser 
Tiere besitzen keine alternierenden Zahnreihen. Die Alternation 
ist also eher eine Anpassungserscheinung als ein uralter Zustand. 

Hiermit kann ich diese Literaturiibersicht abschliessen. Es 
ergibt sich aus derselben, dass die folgenden Fragen einer Lisung 
harren: 

1. Wie entsteht die Zahnleiste? Gibt es einen Unterschied 
zwischen dem vorderen und hinteren Teil ? 

Welche ist die Beziehung der ersten Zihnchen zur Zahn- 
leiste und welches ist ihr weiteres Schicksal? Welche 
ist ihre phylogenetische Bedeutung ? 

3. Welche sind die Beziehungen der weiteren Zahnanlagen 

zur Zahnleiste ? 

4. Sind Argumente fiir oder gegen Bolks Distichie- und 

Matrixtheorie aus weiteren Untersuchungen anzufiihren ? 

Ich werde versuchen, hier diesen Fragen naher zu treten. 
Zum Teil werden sie aber erst in einem folgenden Beitrage be- 
antwortet werden kénnen. 


to 


Eigene Untersuchungen. 
Von verschiedenen Reptilienarten besass ich Schnittserien 
von jungen Embryonen. Um sich aber von der ersten Anlage 
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und der weiteren Entwicklung des Gebisses eine genaue Vor- 
stellung bilden zu kénnen, muss man immer von einer Art soviel 
Embryonen wie méglich von verschiedenem Alter studieren. Hat 
man sich bei dieser Gattung die Entwicklung deutlich gemacht, 
so werden Schnittserien von Gattungen, wovon man eine nicht 
so vollstindige Serie von Embryonen zur Verfiigung hat, leicht 
zu verstehen sein und als Kontrollobjekte ausgezeichnete Dienste 
leisten kénnen. 

Durch die Giite des Herrn Prof. Dr. G. Perna in Bologna 
war ich nun imstande, mir von der ersten Anlage und Ent- 
wicklung des Reptiliengebisses ein deutliches Bild zu machen 
durch das Studium einer mir freundlichst tiberlassenen Serie 
junger Embryonen von Gongylus ocellatus, mit deren Beschreibung 
ich beginne. 

1. Gongylus ocellatus. 

Die untersuchten Schnittserien befinden sich in der Samm- 
lung des Anatomischen Instituts zu Amsterdam und sind katalo- 
gisiert: Gong. ocell. A bis N. Die in Zenkerscher oder 
Ciaccioscher Fliissigkeit konservierten Embryonen wurden in 
Paraftin eingebettet, in frontale Schnitte von 10 w Dicke zer- 
legt und mit Hamatein und Eosin gefarbt. 

Ich fange mit der Beschreibung des Unterkieferge- 
bisses an. 

Im Entwicklungsgrad besteht zwischen den Stadien B, A, 
F und G nur ein sehr geringer Unterschied. Namentlich Stadium 
F lieferte iiberaus schéne Bilder und wird daher zuerst beschrieben 
werden. 

Gong. ocell. F war ein Embryo mit einer Kopflange von 
ungefahr 4 mm. In der Anlage des Unterkiefers befanden sich 
neben dem Meckelschen Knorpel nur sehr wenige Knochen- 
balkchen. Das Epithel des Unterkiefers hat noch keine deutliche 
Zahnleiste gebildet, aber doch ist schon die Stelle zu sehen, wo 
sie angelegt wird. Links und auch rechts kommen in diesem 
Gebiete die Anlagen von drei Zihnchen vor. Die mittelste dieser 
Anlagen ist in der ersten Tafelfigur gezeichnet. Das Kiefer- 
epithel besteht aus einer einfachen basalen Zylinderzellenschicht 
und einer Schicht von platten Epithelzellen, welche nach aussen 
durch einige sehr platte Zellen mit dunkel gefarbtem Kerne 


bedeckt werden. In der Abbildung sieht man die Zylinderzellen- 
&* 





rs sea? 
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schicht plétzlich in das Kiefermesenchym einbiegen, um dann 
aber wieder langsam labialwarts zu verlaufen. In diesem Ab- 
schnitt stiilpt eine deutliche Mesenchympapille das Kieferepithel 
nach aussen aus. Die Ptlasterepithelzellen sind in diesem Gebiete 
vermehrt und fiillen die Einsenkung der basalen Zylinderzellen- 
schicht zum gréssten Teil aus. Sie kénnen aber nicht verhindern, 
dass die Epithelausstiilpung, wenn auch abgeschwacht, an der 
Obertliche sichtbar wird. Die stark farbbaren Kerne der obersten 
Epithelschicht sind iiber der Papille sehr deutlich. Wir haben es 
hier mit einer Zahnanlage zu tun, die ganz an der Kieferober- 
fiche liegt und nicht an einer ins Mesenchym eingedrungenen 
Zahnleiste gebildet ist. Sie ist wirklich eine ,frei iber das Niveau 
der Schleimhaut hervorragende Papille“, wenn man dabei die 
Membrana propria des Epithels als ,Niveau“ betrachtet. Die 
Zylinderzellen, welche die Mesenchympapille bekleiden, sind deut- 
lich histologisch verandert. Sie sind héher, protoplasmareicher 
und farben sich deutlicher mit Eosin. Auch die Mesenchym- 
zellen, welche die Zahnpapille zusammensetzen, haben andere 
Charaktere als die tibrigen Mesenchymzellen. Sie sind mehr ab- 
gerundet und dicht zusammengedringt. 

Hinter dieser Zahnanlage zeigen die Schnitte durch das 
Unterkieferepithel ein Bild wie in Tafelfig. 2 abgebildet. Das Kiefer- 
epithel sinkt nur in geringer Ausdehnung an der Stelle ins Mesen- 
chym ein, wo spiter die Zahnleiste entstehen wird. Unter dieser 
Epitheleinsenkung liegt eine Anhaufung stark farbbarer runder 
Mesenchymzellen. Die ganze Einsenkung hat die Form eines Keils, 
der ins Mesenchym getrieben wird. Verfolgt man namlich die 
basale Epithelschicht von medial nach lateral, dann sieht man 
zuerst eine sehr plétzliche Einsenkung, danach eine scharfe Um- 
biegung nach lateral, wahrend das Epithel dann fast horizontal 
wieder weiter lateralwarts verlauft. Es ist bemerkenswert, dass 
nur dieser horizontal verlaufende Abschnitt der Epitheleinsenkung 
histologische Veranderungen der Zylinderzellen zeigt. Die Zellen 
sind héher und protoplasmareicher als die ibrigen Zylinderzellen. 
Es ist dann auch dieser veranderte Abschnitt, der ein wenig 
mehr nach vorn durch eine Mesenchympapille ausgestiilpt wird 
(Tafelfig. 1) und auch weiter nach hinten eine Zahnanlage zeigen 
wird. Der Winkel zwischen dem steil hinabsteigenden und dem 
mehr horizontal verlaufenden Abschnitt der Epitheleinstiilpung 
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wird aufgefiillt mit offenbar ebenfalls protoplasmareicheren Pflaster- 
zellen (schwache Tinktion dieses Gebietes), welche oben durch 
zahlreiche sehr platte Zellen mit sehr dunklem Kern bedeckt 
werden, Die Anhadufung von Mesenchymzellen liegt namentlich 
unter dem horizontalen Abschnitt der Epitheleinsenkung. Die 
Anlage der Zahnleiste ist in diesem Gebiete also nicht wie Réses 
primire Zahnleiste eine spindelférmige Epithelverdickung, welche 
die Schleimhautobertliche iiberragt, auch nicht eine Zahngrube. 
Sie wird gebildet durch eine Einsenkung der basalen Zylinder- 
zellenschicht, welche durch stark gewucherte oberflachliche Pflaster- 
zellen aufgefiillt wird. 

Verfolgt man nun die Zahnleistenanlage weiter nach hinten, 
so sieht man bald die dritte Zahnanlage in den Schnitten (‘Tafelfig. 3). 
Diese Anlage ist viel jiinger als die in Tafelfig. 1 abgebildete zweite. 
Eine Vergleichung der Tafelfiguren 1, 2 und 3 lehrt, dass die 
dritte Anlage gleich wie die zweite durch eine Ausstiilpung des 
horizontalen Abschnittes der Epitheleinsenkung entsteht. Die 
Papille der Figur 3 ist aber viel kleiner als jene der Figur 1; 
hierin muss wahrscheinlich auch die Ursache des Fehlens von 
Relieferscheinungen an der Schleimhautoberfliche erblickt werden. 
Wohl sieht man dieselben Epithel- und Mesenchymveranderungen 
wie bei der zweiten Anlage, aber die dritte Anlage ist viel 
weniger entwickelt. Bis jetzt wurde die erste (vordere) Zahn- 
anlage noch nicht beschrieben. Der Grund dafiir ist, dass durch 
die frontale Sehnittrichtung diese vorn im Kiefer befindliche 
Anlage anders durchschnitten ist als die zweite und dritte, und 
demnach die Schnittbilder nicht ohne weiteres vergleichbar sind. 
Dies zeigt Tafelfig. 4. Die Epithelveranderung und die Mesen- 
chympapille sind deutlich sichtbar. Die Zellmasse iiber der Zahn- 
papille ist die tangential durchschnittene Masse von Pflasterzellen, 
welche die durch die Epitheleinsenkung gebildete Grube ausfiillt. 
Rekonstruiert man nun diese Zahnanlage z. b. graphisch, dann 
wird es deutlich, dass sie jiinger ist als die zweite, ja auch weniger 
weit entwickelt als die dritte Zahnanlage. — Das Kieferepithel 
zeigt hinter der dritten Zahnanlage keine Anlagen mehr, ist aber 
noch weit nach hinten deutlich verandert. Gerade hinter der dritten 
Zahnpapille stimmen die Schnittbilder noch mit dem Zustande 
der Zahnleistenanlage zwischen zweiter und dritter Zahnanlage 
iiberein (vgl. Fig. 2 und Fig. 5A). 
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Weiter nach hinten aber wird die Einsenkung der basalen 
Epithelschicht geringer (Tafelfig. 5B), um schliesslich ganzlich zu 
verschwinden (Tafelfig. 5C). Es stellt sich dann heraus, dass das 
Epithel aber noch deutliche histologische Veranderungen zeigt, ob- 
wohl es nicht mehr eingesunken ist. Es ist leicht verdickt, zum Teil 
infolge der grésseren Hohe der Zylinderzellen, zum anderen Teil 
durch eine Wucherung der obertlichlichen Pflasterzellen. Auch hier 
ist eine Anhiufung von veranderten Mesenchymzellen Zu sehen. Aller 
Wahrscheinlichkeit nach stellt der in Fig. 5C abgebildete Zustand 
den Ausgangspunkt fiir die Zahnleistenanlage dar. Wahrend also 
die Zahnleiste hinten im Kiefer noch undeutlich entwickelt ist, 
ist sie dagegen vorn schon weiter ausgebildet. Es leuchtet ein, 
dass man sich eine Vorstellung der Zahnleistenentwicklung durch 
Durchmusterung der durch den Kiefer von hinten nach vorn 
gehende Schnitten bilden kann. In Textabb. 1 sind nun einige 
Schnitte durch eine Unterkieferhalfte von Gong. ocell. F abgebildet. 





9 


Abb. 1. 
Schnitte durch die Zahnleistenanlage von Gongylus ocellatus F. Es sind aus 
einem Gebiete von 30 Schnitten mit je 10 « Abstand 9 Schnitte gezeichnet. 
9 = vorderster, 1 — hinterster Schnitt. 
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Der erste Schnitt zeigt das noch unveranderte Kieferepithel. 
In der zweiten Zeichnung zeigt sich die basale Schicht des Epithels 
schon zum Teil verandert. Die verinderte Stelle ist hier und auch 
in den folgenden Zeichnungen schwarz angegeben. In der dritten 
Zeichnung findet man schon eine Wucherung der oberflachlichen 
Zellen, welche sich hauptsichlich iiber den labialen Teil der Epithel- 
verinderung erstreckt. Es besteht, wie deutlich ersichtlich ist, 
keine spindelférmige Epithelverdickung, welche tiber die Schleim- 
hautobertliche hervorragt (primire Zahnleiste von Rése). 

Betrachtet man die Epithelverinderung genau, dann fallt 
es auf, dass sie aus zwei Abschnitten besteht, welche durch einen 
kleinen Mesenchymwall voneinander abzugrenzen sind. Studiert 
man nun die gegenseitigen Verhaltnisse dieser zwei Abschnitte 
in den folgenden Zeichnungen von Textabb. 1 und auch die Ver- 
mehrung der oberflichlichen Zellen, das Kieferrelief und den 
Mesenchymwall zwischen den zwei Epithelabschnitten, so ergibt 
sich folgendes: Nach vorn nimmt die Grosse des Mesenchymwalles 
immer mehr zu. Bei dieser Grissenzunahme wiichst der Wall 
labialwarts. So entsteht eine Epithelgrube, welche in den Schnitten 
dreieckig aussieht und durch platte Zellen aufgefillt wird. Vorn 
wird der Winkel zwischen den zwei Abschnitten des verainderten 
Zylinderepithels immer kleiner, da der Mesenchymwall sich dem 
mehr horizontal verlaufenden Abschnitt nihert. Das hat zur Folge, 
dass ein immer geringerer Teil des horizontalen Abschnittes frei 
an der Oberfliche liegt, da von lingual aus ein immer grisserer 
Teil dieses Abschnittes durch den Mesenchymwall bedeckt wird. 
Vergleicht man z. B. die Zeichnungen 6 und 9 von Textabb. 1, 
so fallt es auf, dass in Zeichnung 9 der Mesenchymwall hoher 
geworden ist, und dass, wihrend in Zeichnung 6 der labiale Teil 
des verinderten Epithels noch frei an der Oberflache liegt, in 
Zeichnung 9 schon ein Teil davon durch den Mesenchymwall 
bedeckt wird. 

Nun habe ich schon gezeigt, dass die Zahnpapillen im 
horizontalen Abschnitt des verainderten Epithels gebildet werden 
(d. h. im labialen Teil). So kann man das bisher Gesagte folgender- 
weise zusammenfassen : 

Die erste Zahnleistenanlage erscheint als ein 
durch héhere protoplasmareichere Zylinderzellen 
und vermehrte oberflachliche Pflasterzellen ge- 
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kennzeichneter Abschnitt des Kieferepithels, der 
aber nicht iber die Oberflache hervorragt. Indiesem 
Epithelgebiet lokalisiert sich die Wucherung der 
oberflachlichen Zellen namentlich tiber den labialen 
Teil. In diesem labialen Teil stiilpen sich die Mesen- 
chympapillen als Einleitung der Zahnentwicklung 
ein. Aberinzwischenentwickelt sich ein Mesenchym- 
wall,derdenlingualen Teildes veranderten Epithels 
als Bekleidung benutzt und yon lingual labialwarts 
iiber den labialen Teil auswachst. Den letztgenannten 
Abschnitt werde ich weiter ,Zahnepithelfeld* 
nennen, der Mesenchymwall ist Bolks ,Operkulum*. 
Das veranderte Epithelgebiet von Textabbild. 1 
(Schnitt 2) umfasst also nicht nur das Zahnepithel- 
feld, sondern auch einen Epithelabschnitt, der zum 
Operkulum werden soll. Die oberflichlichen Zellen, 
welche das Zahnepithelfeld bedecken, fillen die 
Grube aus, welche zwischen Zahnepithelfeld und 
Operkulum bei der ,Operkularisation*® des Zahn- 
epithelfeldes tiibrigbleibt. 

In der Folge wird sich noch oft Gelegenheit finden, Griinde 
fiir diese Vorstellung anzufihren. 

Bei Gong. ocell. F ist das Zahnepithelfeld nur im vorderen 
Teile des Kiefers zum Teil operkularisiert. Es besteht ein linkes 
und rechtes Zahnepithelfeld, die in der Medianlinie noch nicht 
zusammenhangen. 

Beim Stadium F bestand das Unterkiefergebiss also aus drei 
Zahnanlagen, deren zweite am weitesten entwickelt war (die 
dritte war nur wenig mehr ausgebildet als die erste). Man muss 
sich nun die Frage vorlegen: in welcher Reihenfolge sind diese 
Anlagen gebildet ? 

Beim Stadium B (Embryo mit Kopflainge 3.5 mm) war die 
Zahnleiste nahezu ebenso weit entwickelt wie bei F: nur setzte 
die Anlage sich noch nicht so weit nach hinten fort. An dieser 
Zahnleistenanlage war links und rechts ein kleiner Zahnkeim 
gebildet, der vollkommen iibereinstimmte mit der zweiten Anlage 
von Gong. ocell. F., sowohl im Entwicklungsgrad wie in der Bil- 
dungsstelle. Diese Zahnpapille war auch nicht operkularisiert. 
Beim Stadium A (Embryo mit Kopflinge + 3,5 mm) kommen in 
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jeder Unterkieferhalfte drei Zahnanlagen vor. Doch ist A noch 
nicht so weit entwickelt wie F, wie eine Vergleichung der zweiten 
Zahnanlage von A (Tafelfig. 6) und von F (Fig. 1) deutlich zeigt. 
Es fallt dann dem genauen Beobachter auf. dass bei Gong. ocell. F 
die Operkularisation weiter fortgeschritten ist als im selben 
Gebiete von Gong. ocell. A. 

Dass letztgenannter Embryo noch nicht so weit entwickelt 
ist wie Embryo F, geht auch daraus hervor, dass die erste und 
dritte Zahnanlage von Gong. ocell. A noch nicht als Zahnpapillen 
sichtbar sind. An den Stellen namlich, wo beim Embryo F die 
Papillen von Tlafelfigur 3 und 4 zu finden waren, konnte ich bei 
A keine Papillen wahrnehmen. Jedoch befindet sich da eine sehr 
typische Epithelveranderung, welche als erste Anlage der Zahn- 
papillen betrachtet werden muss. 

Die Zylinderzellen des Kieferepithels zeigen an genau um- 
schriebenen Stellen eine gréssere Affinitat fiir Eosin, sie sind 
protoplasmareicher und ordnen sich auf typische Weise, nimlich 
wie die Zellen der Geschmacksknospen. Die ganze Epithelver- 
anderung hat auch die Form einer derartigen Geschmacksgemma. 
Ich weiss denn auch keinen besseren Namen als 
,gemma* fiir diese erste Anlage der Zahne, welche 
somit der Haaranlage ausserordentlich ahnlich ist. 
Unter den beiden Gemmae von Gong. ocell. A befindet sich eine 
Wucherung von Mesenchymzellen. Diese dringen spater in Papillen- 
form in die Gemmae ein und stiilpen so das Epithel vor sich her. 
Dann ist die zweite Form der Zahnanlage entstanden: die Zahn- 
papille. Es hat sich also gezeigt, dass die erste und dritte Zahn- 
papille von Embryo F bei A noch in Gemmaform anwesend sind, 
wihrend die zweite Anlage (gleich wie bei F) bei A eine Zahn- 
papille ist. Die zweite Zahnanlage ist also eher angelegt als 
die erste und dritte. Diese zwei letztgenannten Anlagen kommen 
dann auch bei B noch nicht vor. Da ist nur die zweite Zaln- 
anlage gebildet. 

Bei Stadium A fand ich auch noch ein sehr instruktives Bild 
(s. Tafelfig. 7). Da die Schnittrichtung nicht genau frontal war, 
ist die eine Kieferhalfte weiter nach hinten durchschnitten als 
die andere. In der einen Halfte sieht man-nun deutlich das 
noch nicht operkularisierte Zahnfeld und in der anderen die 
beginnende Operkularisation. 
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Die Embryonen A, B, F und G sind fast gleich weit entwickelt. 
Durch sehr geringe Unterschiede sind sie aber ausserordentlich 
gut geeignet, die erste Entwicklung des Gebisses Schritt vor 
Schritt bei ihnen zu verfolgen. So besitzt Gong. ocell. G (Kopf- 
linge 4 mm) dieselben drei Zahnanlagen in jeder Unterkiefer- 
halfte wie Gong. ocell. F, aber ausserdem hat sich hinter der 
dritten Zahnanlage noch eine vierte gebildet. Diese letztgenannte 
hat die Form einer Epithelgemma; eine sehr geringe Einstiilpung 
durch eine Anhiufung von embryonalen Bindegewebszellen weist 
aber auf die beginnende Papillenbildung hin. 

In Tafelfig. 8 ist die zweite Zahnanlage von Embryo G 
abgebildet, um zu zeigen, dass diese Anlage eigentlich ganz 
der zweiten Anlage von Embryo F gleicht. In Tafeltig. 9 sind 
die linke und rechte erste Zahnanlage getroffen. Man sieht eine 
Vermehrung und Vergrésserung der basalen Zellen und eine 
Wucherung der platten Zellen des Kieferepithels. Auf der rechten 
Seite der Abbildung kann man in der Verinderung der basalen 
Zellenschicht deutlich die Gemma-Form sehen. Links sowie rechts 
ist das Mesenchym unter den beiden Epithelveranderungen 
verdichtet und stirker gefarbt. Ein oder zwei Schnitte weiter 
nach hinten dringt eine kleine Papille in die Gemmae ein. Bei 
der dritten Anlage ist die Gemma-Form schon verloren und die 
Papillenform deutlicher ausgepragt; diese Anlage stimmt mit der 
dritten Anlage von Gong. ocell. F vollig iiberein. Es macht also 
hier wie auch bei F den Eindruck, dass die dritte Zahnanlage 
weiter entwickelt ist als die erste. Die vierte Zahnanlage von G 
ist wieder nicht so weit entwickelt wie die dritte. Sie ist aber 
auch die zuletzt angelegte. Von den vier Zahnkeimen von Embryo 
G wurde also zuerst der zweite gebildet, dann folgten resp. der 
dritte, erste und vierte. 

Gong. ocell. C (Kopflinge 4 mm) ist deutlich alter als G. 
Dieses Tier besitzt in jeder Unterkieferhalfte sieben Zahnkeime, 
deren einige schon einen Beginn von Dentinbildung zeigen. Diese 
sieben Zahnanlagen sind in Tafelfig. 10 und 11 wiedergegeben. 
Die erste (Fig. 10A) (von der Medianlinie gerechnet) ist eine 
Zahnpapille, welche grésstenteils durch das Operkulum bedeckt 
ist. (Die Schnittrichtung ist die Ursache, dass davon in der Ab- 
bildung nichts zu sehen ist). Sie liegt in einer Epithelgrube, 
welche mit vielen platten Zellen aufgefiillt ist. In der Mesenchym- 
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papille hat noch keine histologische Differenzierung stattgefunden. 
Die zweite Anlage (Fig. 11 A) ist ebenfalls eine grésstenteils durch 
das Operkulum bedeckte Papille. Dass sie aber weiter entwickelt 
ist, geht aus der Anwesenheit von Odontoblasten hervor. Einige 
der Mesenchymzellen in der Papille sind zu grossen, zylindrischen 
Zellen mit ovalem Kern geworden, welche die iibrigen Zellen aus 
der Papille verdrangt haben. Diese zylindrischen Mesenchym- 
zellen bilden Dentin; sie sind Odontoblasten. Somit besteht die 
ganze Mesenchympapille jetzt nur aus Odontoblasten. In Tafel- 
fig. 1OB ist die dritte Zahnanlage abgebildet. Hier bekommt man 
zum ersten Male den Eindruck, dass eine echte Zahnleiste vor- 
handen ist, an der eine sehr kleine Zahnanlage sich betindet. 
Und wirklich ist Embryo C auch der erste, der eine Zalinleiste 
besitzt, wie sie aus der Literatur bekannt ist. Diese Zahn- 
leiste ist nun dadureh zustande gekommen, dass 
das Operkulum sich eng an das Zahnepithelfeld 
angeschmiegt hat. Die platten Zellen, welche die 
Grube zwischen Operkulum und Zahnepithelfeld aus- 
fiillen, werden dabei verdringt. Nur einige von 
ihnen bleiben tibrig und so besteht die Zahnleiste 
aus zwei Blattern von Zylinderepithel, getrennt 
purch einige polygonale Zellen. Von diesen zwei 
Blattern ist das labiale, bzw. bueccale, das Zahn- 
epithelfeld. Mandarf also erwarten, dass nur dieses 
Blatt durch eine Mesenchympapille eingestilpt wird. 
Da aber, wo Zahnpapillen auf dem Zahnepithelfeld stehen, kann 
das Operkulum sich nicht an das Zahnepithelfeld anlegen. Hier 
hat auf Schnitten die Gebissanlage gar nicht den Charakter einer 
doppelblattrigen Leiste. Es besteht hier eine mit platten Zellen 
ausgefiillte Grube, in der die Zahnanlage liegt, mehr oder weniger 
durch das schiitzende Operkulum bedeckt (siehe Fig. 11 A und B 
und Fig. 10A). Da aber die dritte Zahnanlage (Fig. 10B) sehr 
klein ist, so erscheint hier eine wirkliche ,Zahnleiste*. Beim 
weiteren Wachstum dringt die Zahnanlage aber das Operkulum 
wieder vom Zahnepithelfeld ab. 

Da, wo die in Fig. 10B sichtbare Anhaufung stark farb- 
barer Mesenchymzellen die Zahnleiste ein wenig einstiilpt, ist das 
Epithel der Leiste (des buccalen Blattes!) typisch verandert. 
Die Zellen sind protoplasmareicher, ihre Grenzen sind undeut- 
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licher geworden, sie farben sich besonders stark mit Eosin. und 
ihre Kerne scheinen chromatinreicher zu sein. 

Die vierte Zahnlage (Fig. 116) stimmt in vielen Hinsichten 
mit der zweiten iiberein. Man sieht eine Mesenchympapille, die 
nur aus wenigen Odontoblasten besteht, welche ein sehr kleines 
Dentinscherbechen gebildet haben. Die Zahnanlage ist nur zum 
Teil durch das Operkulum bedeckt. Auch hat die Mesenchym- 
papille nicht das ganze Zahnepithelfeld ausgestiilpt, denn medial 
(lingual) von der Zahnanlage ist noch ein unverinderter Abschnitt 
des Zahnepithelfeldes sichtbar. Die fiinfte in Fig. 11C abge- 
bildete Anlage unterscheidet sich nun wieder in typischer Weise 
von der vierten. Es sind noch keine Odontoblasten gebildet, und 
dann hat die Mesenchympapille das ganze Zahnepithelfeld ausge- 
stiilpt. Der Grad der Operkularisation zeigt Ubereinstimmung mit 
dem der vierten Anlage. In Fig. 11D sieht man den sechsten 
Zahnkeim, der sich vom fiinften durch geringere Entwicklung und 
geringeren Grad von Operkularisation unterscheidet. Die siebente 
(letzte) Zahnanlage von Embryo C ist wieder jiinger als die 
sechste. Sie ist eine nicht operkularisierte Papille, die nur weiter 
ausgestiilpt sein diirfte, um vollkommen der Fig. 8 zu gleichen, 
Ebenso wie die sechste lisst auch die siebente Anlage keinen 
Teil des Zahnepithelfeldes lingual von sich sehen. An die oben 
beschriebenen Tatsachen lassen sich nun die folgenden Betrach- 
tungen kniipfen: Bei Embryo F und G sind die drei ersten Zahn- 
anlagen homolog. Die erste und dritte Anlage sind jiinger als 
die zweite. Auch bei Embryo C findet man bei den vordersten 
drei Zahnkeimen diese Alternation, auch hier ist die zweite An- 
lage weiter, die erste und dritte weniger weit entwickelt. So 
hat man sich die Frage vorzulegen: sind nun auch die vorderen 
drei Zahnanlagen von C den yorderen drei von F und G homo- 
log? Wenn dem so ware, so miisste z. B, die vierte Zahnanlage 
von C spiiter gebildet sein als die drei vorderen, denn bei F 
kommen nur diese drei vorderen Anlagen vor, und jede Anlage 
hinter diesen drei muss also spiter gebildet sein. Nun sieht 
man aber, dass die vierte Zahnanlage von Gong. ocell. C viel 
weiter entwickelt ist als die dritte, was mit ihrer spiteren Ent- 
stehung schwer in Einklang zu bringen ist. Darum kam mir 
der Gedanke, die vierte Anlage von C méchte der dritten von 
F homolog sein. Dass diese Hypothese die Lésung der Schwierig- 
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keiten bringt, geht aus dem Folgenden hervor. Ich bestimmte 
die Zahl der Schnitte, welche zwischen je zwei Anlagen vor- 
kamen und nannte dabei die erste Zahnanlage von Embryo C = 
C1, die zweite von C = Ce. usw. 

Zwischen F; und Fe lagen 12 Schnitte (von 10 mw), zwischen 
Ko und Fs 23. Der Abstand von F»2 bis Fs ist also das Doppelte 
von der Entfernung zwisehen Fi und F 2. 

Zwischen G; und Ge lagen & Schnitte, zwischen Ge und Gs 
16. Bei F und G sind also dieselben Verhaltnisse zwischen den 
drei vorderen Keimen aufzufinden. . Nun ist die Entfernung von 
C; bis Ce 13, von Ce bis C4 25 Sehnitte. Bei C ist also der 
Abstand zwischen der zweiten und vierten Anlage das Doppelte 
von der Entfernung zwischen erster und zweiter Anlage. Da bei 
Gong. ocell. F und G dasselbe giiltig ist fiir die Entfernung 
zwischen zweiter und dritter Anlage, kann man aus dem Oben- 
stehenden folgern, dass der vierte Zahnkeim von Embryo C der 
dritten Anlage von F und G homolog ist. Daraus leuchtet so- 
fort ein, dass die vierte Anlage von C weiter entwickelt sein 
muss als die dritte, denn die dritte ist spaiter entstanden als die 
zweite und vierte Anlage. Die sieben Zahnkeime von Embryo C 
sind somit in der folgenden Reihe angelegt: Zuerst die zweite, 
dann die vierte (welche der dritten von F homolog ist), dann 
die erste und dann die dritte, fiinfte, sechste und siebente An- 
lage, von denen die dritte offenbar die jiingere, die fiinfte die 
ailtere ist. 

Gongylus ocellatus D ist ungefahr gleich alt wie Embryo C, 
aber weil es wieder einen sehr geringen Unterschied zwischen 
diesen beiden Tieren gibt, bin ich imstande, mir eine sehr ge- 
naue Vorstellung von der weiteren Gebissentwicklung zu bilden. 

Bei D fand ich namlich einen Zahnkeim mehr wie bei C, 
und es entsteht also die Frage: Welche ist die neu gebildete 
Zahnanlage, und wo ist sie entstanden ? 

Bei der Durchmusterung der Serie fallt es auf, dass die 
ersten vier Zihnchen von C und D einander vollkommen gleich 
sind. Sieht man aber den fiinften und sechsten Zahnkeim von 
C und D an, dann zweifelt man an ihrer Homologie. Die Ent- 
fernungen kénnen auch hier die Fragen beantworten. 

Die Entfernung Ci1—Ce war, wie ich oben schon mitteilte, 
13, jene von Ce—C4 25 Schnitte. Die Entfernung C4—Cs war 
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26 Schnitte und also gleich gross wie die Entfernung zwischen 
Cs und Ce. Bei D findet man folgendes: Die Entfernung 
Ds—De ist gleich gross wie die von C4—Cs (26 Schnitte 
von 10 «w). Ca und Dg sind homolog. Wahrscheinlich ist 
also D« das Homologon von Cs. Dann hat C noch kein Homo- 
logon von D5, und ist daher dieser Zahn zwischen der vierten 
und fiinften Zahnanlage von Embryo C entstanden, ebenso wie 
Cs zwischen Ce und Cy entstanden ist. Es stellt sich dann auch 
heraus, dass Ds jiinger ist als De (Ds besitzt z. B. noch eine 
undifferenzierte Mesenchympapille, wahrend die Papille von De 
schon Odontoblasten besitzt). 

Auf Grund der oben beschriebenen Entwicklungserscheinungen 
kann man die Reihenfolge der Zahnanlagen folgenderweise wieder- 
geben, wobei jede Zahnanlage durch eine Zahl angegeben wird. 
Die linke Zahl stellt den vordersten, die rechte Zahl den hintersten 
Zahnkeim vor. 


l 
a 
Tae ee 
2s AK? 
3. 1, 7, 2, 8, 4, 5, 6 


Nun muss es dem genauen Beobachter auffallen, dass zu- 
nichst eine bestimmte Reihe von Zahnen angelegt wird und dass 
danach in den Zwischenraumen zwischen den Zahnen dieser Reihe 
neue Zahnehen zur Entwicklung gelangen (siehe auch Textabb. 2). 
So besteht bei D eine Reihe, gebildet durch die Zahne 1, 2, 4, 
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Abb. 2. 


Schemata der Unterkiefergebisse von Gongylusembryonen. 
A = Gebiss von Embryo B, B = Gebiss von Embryo A und F, C = Gebiss 
von Embryo G, D = Gebiss von Embryo C, E = Gebiss von Embryo D. 
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5 und 6. Vor der ersten, zwischen der ersten und zweiten und 
zwischen der zweiten und vierten Anlage sind die jiingeren 
Zihnehen 3, 7 und 8 gebildet. Da bei Embryo D zwischen 4 
und 5 ebenso viele Schnitte liegen wie zwischen 2 und 4, lasst 
sich vermuten, dass bei der weiteren Entwicklung des Gebisses 
auch zwischen 4 und 5 ein junger Zahn angelegt werden kann. 
Ich habe nun eine graphische Rekonstruktion des Gebisses von 
Embryo D angefertigt. In Textabb. 3 sieht man die horizontale 
Projektion der Gebissanlage. Mit den durchgezogenen Linien 
sind die Grenzen des Zahnepithelfeldes angegeben, mit der punk- 
tierten Linie die Girenze des Operkulums. Aus dieser Abbildung 
geht nun hervor: Die zweite, vierte, sechste, siebente und achte 
Zahnanlage sind zum Teil operkularisiert und grésser als die erste, 
dritte und fiinfte Anlage. Diese letzten drei Zahnkeime liegen 
ganz unter dem Operkulum. Man sieht, dass die Entfernung 
zwischen dem sechsten und siebenten Zahnkeim ebenso gross ist 
wie jene zwischen dem vierten und sechsten, und man darf also 
die Entstehung einer Zahnanlage, welche denselben Charakter 
tragen wird wie die erste, dritte und fiinfte Zahnanlage, zwischen 
dem sechsten und siebenten Zahn erwarten. 

Auch erhellt aus dieser 
Figur, dass das Operkulum und [ o,. 
das Zahnepithelfeld vorn . NS Crone tes latrnepithottoldes 
ee hngat entwickelt sin Rand des perkulvins 

Kurz zusammengefasst 
haben die obenstehenden Wahr- 
nehmungen gelehrt, dass die 
Zahnleisten- und Gebiss- 
entwicklung im Unter- 
kiefer von Gongylus 
ocellatus vorn im Kiefer 
anfangt und dann immer 
weiter nach hinten fort- 
schreitet. Wenn _ sich 
vorn im Kiefer so einige 
Zahnchen gebildet haben, 


n Meduainie 





Abb. 3. 


Graphische Rekonstruktion der Unter- 
kiefergebissanlage von Gongylus ocel- 


fangt die Bildung einer jatusp. ©), x *» (horizontale Pro- 
neuen Reihe von Zahnchen jektion). 
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an. Von dieser zweiten Reihe liegt das erste Ele- 
ment vor der ersten Zahnanlage der erstgebildeten 
Reihe, die itibrigen Zihnchen der zweiten Reihe 
werden gebildet zwischen je zwei Zahnanlagen 
der ersten Reihe und stets mehr lingual als die 
der ersten Reihe. In beiden Reihen schreitet 
die Entwicklung von vorn nach hinten fort (in 
mesio-distaler Richtung), aber stets so, dass die 
erste Reihe weiter entwickelt ist als die zweite 
(d.h. mehr Elemente umfasst) und die Zahnchen der 
zweiten Reihe stets jiinger und weniger weit ent- 
wickelt sind als jene der ersten Reihe, zwischen 
denen sie angelegt sind. Diese longitudinalen Reihen yon 
Zabnehen werde ich stets ,Odontostichi* (Bolk) nennen, und 
ich werde sie als OJ, OTT usw. unterscheiden. Die Zahnchen dieser 
Reihen werde ich folgendermafen bezeichnen: O11, O12, O13 usw. 

Wegen der grossen Wichtigkeit der beobachteten Tatsachen 
wiederhole ich nun noch einmal die Gebissentwicklung, so weit 
sie jetzt bekannt geworden ist. 

Nachdem die zwei vorderen Zahnchen von O] gebildet sind, 
wird die erste Zahnanlage von O11 vor O11 gebildet. Die Ent- 
wicklung von OTF schreitet dann unterdessen stets weiter nach 
hinten fort, es kommen zur Anlage O13, O14, O15 und O16. 
Aber wihrend dieser Entwicklung kommt O12 zur Anlage 
zwischen Ot1 und O12 und nach kurzer Zeit ebenso O13 
zwischen O12 und O73. 

Die Schemata der Textabb. 2 bieten eine klare Vorstellung 
dieses Entwicklungsganges. Es bedarf diese Abbildung wohl 
keiner Erlauterung. 

Das Stadium C besass zwischen den Zahnanlagen eine deut- 
liche ,Zahnleiste*. Auch Embryo D besitzt diese Zahnleiste, und 
man ist gerade bei D imstande, sich iiber die Entwicklung dieser 
Leiste eine noch vollstindigere Vorstellung zu machen. 

In Tafeltig. 12 sind alle Zahnanlagen von O1 bei Gong. ocell. 
D gezeichnet. Die jiingste (Fig. 12 A) ist eine Epithelknospe 
in einem zum Teil operkularisierten Zahnepithelfeld. Unter diesem 
Felde liegt eine Anhaiufung von runden, stark farbbaren Mesen- 
chymzellen. Bei den in der Entwicklung auf diese Anlage fol- 
genden Zahnkeimen dringen die beschriebenen Mesenchymzellen 
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in der Form einer Papille in die Knospe ein. Die Zellen der 
Gemma bilden dann das sogenannte Schmelzepithel. 

Bei den weiter entwickelten (vorderen) Keimen findet in 
der Papille eine Differenzierung der Papillenzellen zu Odonto- 
blasten statt und wird Dentin durch die Odontoblasten abge- 
lagert. Diese: Prozesse werden uns hier aber nicht beschiftigen. 
Nur die Beziehungen zwischen Zahnkeim, Zahnepithelfeld und 
Operkulum kommen hier in Betracht. 

Die Papille von Fig. 12B ist nur zum Teil durch das Oper- 
kulum bedeckt, jene von Fig. 12C liegt schon tiefer, da labial 
vom Zahnepithelfelde eine Mesenchymmasse sich in der Form 
eines Wulstes erhebt. In Fig. 12C sieht man aber auch lingual 
von der Papille noch eine Fortsetzung des Zahnepithelfeldes. In 
Fig. 12D ist eine histologisch schon stark differenzierte Zahn- 
anlage abgebildet. Diese iltere Anlage ist auch mehr operkula- 
risiert, denn in Fig. 12C erreicht das Operkulum die Spitze der 
Papille noch nicht, in Abb. 12 D ist sie gerade erreicht. Abb. 12E 
ist nicht mit den iibrigen zu vergleichen. Die vorderste Zahn- 
anlage ist nimlich infolge der Kriimmung des Kiefers in anderer 
Richtung durchschnitten als die tbrigen. Darum ist auch das 
Operkulum in Fig. 12E nicht zu sehen und scheint O11 eine 
freie Zahnpapille zu sein. Man kann sich nun iiber die Entwick- 
lung der Zahnleiste eine Vorstellung machen, wenn man die Leiste 
erst hinten, dann aber immer weiter nach vorn untersucht. Tut 
man das bei Embryo D, dann glaube ich, dass dabei das Folgende 
ans Licht kommt: Das Zahnepithelfeld wird operkularisiert durch 
eine lingual auftretende Schleimhautfalte. Aber auch labial vom 
Zahnepithelfeld findet man eine (wenig deutliche) Wulstbildung. 
Dadurch kommen die Zahnanlagen tiefer zu liegen. Da, wo sich’ 
eine Zahnanlage befindet, bleibt zwischen Zahnepithelfeld und 
Operkulum eine mit Pflasterzellen ausgefiillte Grube iibrig, in 
der die Zahnanlagen liegen. Aber wo sich keine Zahnanlage ent- 
wickelt hat, legt sich das Operkulum gegen das Zahnepithelfeld 
an, und es entsteht auf Schnitten das Bild der ,Zahnleiste*. 
Nach der Operkularisation haben aber sowohl das Epithel des 
Operkulums wie dasjenige des Zahnepithelfeldes das Vermégen 
der Flachenausbreitung durch weiteres Wachstum behalten. Mit 
der Alterszunahme des Embryos wichst also auch das operkula- 


risierte Zahnfeld weiter, und da vorn im Kiefer die Operkulari- 
Archiv f. mikr. Anat. Bd. 92. Abt. 1 9 
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sation zuerst stattgefunden hat, werden dort die Folgen der Flachen- 
ausbreitung des Zahnepithelfeldes am besten wahrnehmbar sein. 
Nun méchte ich die Tatsache, dass lingual von den in Fig. 12C, 
LD und E abgebildeten Zahnkeimen noch ein Teil des Zahnepithel- 
feldes sichtbar ist, durch die obengenannte Flachenausbreitung 
erklaren. Der linguale Teil des Zahnepithelfeldes ist nach meiner 
Meinung derjenige Teil. welcher nach der Operkularisation des 
Zahnkeims durch Wachstum des Zahnepithelfeldes entstanden ist. 
Ich komme also zu der folgenden Meinung: Nachdem die 
Zahnleistedurch Operkularisation eines Zahnepithel- 
feldes entstanden ist, dringt sie durch Flachenaus- 
breitung (Wachstum) des Zahnepithelfeldes und des 
Operkulumepithels tiefer ins Kiefermesenchym 
hinein. 

Vergleicht man Schnitte durch homologe Zahnanlagen ver- 
schieden weit entwickelter Embryonen, dann muss aus dieser 
Vergleichung derselbe Entwicklungsmodus abgeleitet werden 
kénnen, wie aus der Vergleichung von Zustanden vorn und hinten 
im Gebiss eines und desselben Individuums. Vergleicht man nun 
Fig. 11C und Fig. 12C, so wird es nicht schwer fallen, eine 
Bestiitigung der oben verteidigten Auffassung auch aus dieser Ver- 
gleichung zu lesen. 

Eine weitere Bestatigung wird meine Meinung finden, wenn 
ich spaiter zeigen kann, dass auch lingual von den Zahnkeimen 
von Fig. 12A und B eine Fortsetzung des Zahnepithelfeldes 
sichtbar wird. 

Schliesslich sind in Tafelfig. 13 die drei Zahnanlagen des 
zweiten Odontostichos von Gongylus ocellatus D abgebildet. V ergleicht 
‘man den dritten dieser Zahnkeime (Fig. 13.0) mit den Keimen. 
zwischen denen er entstanden ist (rig. 13C und D), dann fallt es 
auf, dass OI13 weniger weit entwickelt ist als O12 und O73. 
Auch besitzt O13 keinen lingualen Fortsatz des Zahnepithel- 
feldes, so dass diese Anlage mehr lingual angelegt ist als O12 
und O13. Hiermit steht ihre weiter vorgeschrittene Operkulari- 
sation vollkommen in Einklang. Dadurch leuchtet ein, dass ich 
wohl berechtigt war, die Zihnchen von Fig. 13 zu einer anderen 
Reihe zu rechnen als die von Fig. 12. Die graphische Rekon- 
struktion (Textabb. 3) hat mich iiberdies noch in dieser Meinung 


bestarkt. 
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Gongylus ocellatus E (Kopflinge etwas mehr als 4 mm) war 
in vielen Hinsichten schon weiter in der Entwicklung vorge- 
schritten als Embryo D. Ein kleiner Abschnitt der Zahnleiste 
wurde graphisch rekonstruiert, anfangend mit O11. Sieht man 
gegen die labiale Zahnleistenfliche, so zeigt sie das Bild von 
Textabb. 4. Es fallt eine regelmiassige Abwechselung von Zahn- 
anlagen auf, welche nahe der Kieferoberfliche und von solchen, 
welche weiter von der Obertlache entfernt liegen. Es sind die 
Elemente von O1 und Of Die Tatsache, dass O11 dabei im 
Verhaltnis zu den itibrigen Keimen von O71 so klein ist, findet 
ihre Erklarung bei Betrachtung von Tafelfig. 14 A, woraus deutlich 
ersichtlich ist, dass dieses Zilinchen alle Zeichen einer Reduktion 
zeigt (das Dentinscherbchen sinkt ins Mesenchym, deutliche Amelo- 
blasten und Odontoblasten fehlen). Vor dieser rudimentiren 
Zahnanlage besass Embryo E noch eine deutliche Zahnanlage 
(O11) und zwei kleine. Diese drei Zahnchen sind in Textabb. 4 
nicht abgebildet, da die Schnittrichtung eine graphische Rekon- 
struktion dieses Abschnittes sehr schwierig machte. Eines dieser 
Zabnehen befand sich mit O11 auf demselben Niveau, das zweite 
mit O11 und das dritte war nur eine Einstiilpung des freien 
Zahnleistenendes durch eine kleine Mesenchympapille, im Niveau 
von O12 (siehe Textabb. 4). Auf Grund ihrer Lage und geringer 
Entwicklung gehéren diese drei Zihnchen zweifelsohne zu einem 
(oder mehr) Odontostichi, welche nach O11 angelegt sind und 
lingual von O11 (d. h. dem freien Zahnleistenende niher). Bestimmt 
man nun den Entwicklungsgrad und die Abstinde, dann wird es 
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Abschnitt der Unterkieferzahnleiste von Gongylus ocellatus E (von der 
labialen Seite gesehen). 
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wahrscheinlich, dass das erste dieser Zihnchen zu OIv und die 
zwei iibrigen zu Olt gehéren. 

Fiir das Unterkiefergebiss von Gong. ocell. E ist dann das 
Schema von Textabb. 5 giiltig. Gleich wie bei Gong. ocell. D 
Medient reicht die zweite Zahnreihe weiter medial als 

x Medianiime ys , ; 
L die erste. Die Vermutung, dass sich zwischen 
NN Zotmaage O13 und O14 von Embryo D bald ein Keim 
von O11 entwickeln wiirde, ist bestatigt. denn 


ve 
WW wihrend Of von Embryo E und Embryo D 
\ ebensoviele Zihne besitzt, findet man _ bei 
\\ \ Embryo E in Off einen Zahnkeim mehr, und 
\\" dieser liegt, wie die Abstandsbestimmungen 
| usw. lehren, zwischen O13 und O14. Der 
| Ss zweite Odontostichos breitet sich also nach 
® ‘Or hinten weiter aus. Inzwischen entstanden 
Abb. 5 zwei Elemente von Olt, welche noch wenig 


Coun des Unter-  ontwickelt sind und mit den Keimen von 
Kiefergebisses von (7 nahezu in derselben frontalen Ebene 
liegen. Sie sind weniger weit entwickelt als 
die Elemente von Ot und liegen mehr lingual. Auch besteht 
schon OV 1. 

Sehr schén geht aus dem Obenstehenden hervor, dass die 
Entwicklung des Gebisses von vorn nach hinten fortschreitet und 
dass lingual von den bestehenden Zahnreihen Reihen jiingerer 
Elemente zur Entwicklung gelangen. Die Mab- und Abstands- 
bestimmungen zeigen iiberdies, dass die alternierende Stellung 
der Zahne nicht die Folge von einem aus der Reihe Wegdringen 
einiger Elemente ist. Es besteht nicht eine einzige 
Reihe, deren Elemente alternierend aus der Reihe 
weggedrangt werden, sondern die lingualen Zahnchen 
entstehen ganz unabhangig von den labialen und 
direkt lingual von den letztgenannten. An der Hand 
von Tafeltig. 14 lassen sich nun noch einige allgemeine Gesichts- 
punkte illustrieren. Vergleicht man die Zahnchen mit denselben 
Zahbnchen von Embryo D (Tafelfig. 12), dann fallt die weiter vor- 
geschrittene Entwicklung von E ins Auge. Die Zahnchen sind 
weiter differenziert, das Operkulum ist mehr ausgebildet, aber 
auch das Zahnepithelfeld hat sich ausgebreitet und ist dabei ins 
Mesenchym lingual von den Zahnchen eingedrungen. Diese letzte 


Gongylus ocellatus E. 
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Erscheinung wird auch durch Textabb. 4 sehr schon illustriert. Wenn 
die Zihnchen von OT und O11 zur Anlage kommen, befinden sie 
sich am sogenannten freien Zahnleistenende (z. B. in Abb. 4: 
O13 und O113), wenn sie aber alter sind, haben sie sich scheinbar 
vom Zahnleistenende entfernt (z. B. O11 und O72). Dies ist 
aber nur Schein, denn aus Abb. 4 geht deutlich hervor, dass 
z. B. O11 und O73 in gleicher Entfernung von der Kieferober- 
tliche liegen. Es fallt nun aber auf, dass die Zahnleiste vorn 
viel breiter als hinten ist; sieht man nun iiberdies, dass die 
Zahnehen yorn weiter von dem freien Zahnleistenende entfernt sind 
als hinten, aber nicht der Obertliche nahergeriickt sind, so liegt es 
meines Erachtens auf der Hand, anzunehmen, dass die Zahnleiste 
mit ihrem freien Ende tiefer ins Mesenchym gedrungen ist, 
wihrend die Zahnchen an Ort und Stelle geblieben sind. 

Bei der ersten Gebissanlage von Gongylus ocellatus ent- 
stehen also alle Zihnchen da, wo das Zalnepithelfeld ins Oper- 
kulumepithel umbiegt. Es gibt keine Anlage am freien Ende 
und eine andere in der Mitte des Zahnepithelfeldes. Damit meine 
ich aber nicht, dass die Zihnchen in einer Reihe entstehen! Oben 
habe ich das schon begriindet. 

Wenn die Zahnleiste weiter ausgebildet ist, wird die ver- 
schiedene Lage der Zahnkeime deutlich. Es wird nun aber oft 
sehr schwierig sein, im hintersten Abschnitt der Zahnleiste, wo 
diese nur wenig ausgebildet ist, festzustellen, ob ein Zahnkeim 
diesem oder jenem Odontostichos angehért. Man soll dann aber 
auf den Entwicklungsgrad und die Lage der Keime in Bezug auf 
den Rand des Operkulums achtgeben. Dabei muss man immer 
einen Keim mit seinen vorderen und hinteren Nachbarn ver- 
gleichen. Auch wird es einleuchten, dass die vorderen Zahnechen 
eines Odontostichos weiter entwickelt sind als die hinteren und 
dass auch die vorderen Zihne von O11 weiter differenziert sein 
kénnen als die hinteren Zihne von QO}. Daraus erklart sich leicht 
die Angabe von Leché (19), dass sich hinten im Kiefer keine 
Zihne der ersten und zweiten Dentition bilden, doch dass die- 
jenigen der dritten Generation die zuerst Auftretenden sind. Die 
in der Literaturiibersicht auch schon mitgeteilte Erklarung von 
Oeder stimmt mit der meinigen in der Hauptsache tiberein. 
Leche hat natiirlich hinten im Kiefer die wenig entwickelten 
Zahnchen von O1 und Off zu derselben Dentition gerechnet wie 
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die vorn im Kiefer schon gut ausgebildeten Zahnchen von OHI. 
Wenn man nun allen den oben erwihnten Tatsachen Rechnung 
trigt, so wird es leicht fallen, die immer komplizierter werdende 
Gebifstruktur alterer Gongylusembryonen zu analysieren. Gong. 
ocell. J war nahezu ebenso alt wie E (Kopflinge 4,5 mm), und 
die Schnitte von E und J zeigten dann auch eine grosse Uber- 
einstimmung. Es stellte sich bei der Untersuchung heraus, dass 
das Gebiss von J eine kleine Zahnanlage (Zahnleistenverdickung 
mit Mesenchymzellenanhaufung) besass, welche bei E noch nicht 
angelegt war. Sie war entstanden zwischen den zwei Anlagen 
von Ot und lingual von diesen Zihnehen, gerade lingual von 
Ome2. Zweifelsohne hat man in der kleinen Anlage Olv2 zu 
erblicken. Das Gebiss von Gong. ocell. J kann also schematisch 
durch Textabb. 6 A wiedergegeben werden. Noch kann erwahnt 
werden, dass O11 von J starker re- 


 Medianiine duziert war als O11 von Embryo E. 
—< sehnamage ma Untersucht man nun Embryo I (nur 
a “Sh, wenig Alter als J), dann sieht man 
Ht ra eine noch weitere Reduktion von 
\e O11, wahrend nun auch O11 Zeichen 


, *** einer beginnenden Reduktion zeigt. 
_--4y2 Aber mehr nach hinten im Gebiss 
| ||, treten noch weitere Unterschiede 
IA onl \e \\\\ zwischen I und J auf. Auch O13 
C4) und O74 sind als kleine Papillen 
ane zur Anlage gekommen, welche nur 
Schemata der rechten Unter- Wenig in das angeschwollene Zahn- 
kiefergebisshilften von Gon- leistenende  eindringen. So ent- 
gylus ocellatus J (A) und 1(B). spricht das Gebiss von Embryo I dem 
in Textabb. 6B gegebenen Schema. 
Es wird deutlich sein, dass Om weiter als Ory entwickelt ist, 
und dass in allen Reihen die vorderen Elemente zuerst angelegt 
werden und die Entwicklung dann immer weiter nach hinten 
fortschreitet. 

Da die Schnittserien von Embryo H und N nicht liickenlos 
waren, eigneten sie sich nicht fiir das Studium der Gebifstruktur, 
natiirlich waren sie fiir das Studium von Zahnhistiogenese und 
dergl. sehr brauchbar. 

So bleiben nun noch die Stadien K, L und M ibrig. 
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Stadium K (Kopflinge 5 mm) zeigt eine Gebisszusammen- 
setzung, welche sich an die Struktur von J und I sehr nahe an- 
schliesst. Eine graphische Rekonstruktion des Gebisses (Textabb. 7) 
zeigt 16 Zahnkeime an der Zahnleiste. Vorn im Gebiss fallt 
eine grosse Zahnanlage auf, dann folgen zwei, deren eine jiinger 
ist und lingual von der ersten liegt, wihrend die zweite alter 
ist und sich labial von der ersten befindet. Dann wiederholt sich 
dieselbe Gruppierung wieder: es folgen nimlich wieder eine grosse 
Anlage und eine Gruppe von zwei. Dasselbe wiederholt sich noch 
dreimal. Zweifellos hat man hier in den grésseren Elementen 
Zahnanlagen von O11, in den Gruppen von zwei die Zahnanlagen 
von OTF und Or zu erblicken. Die graphische Rekonstruktion 
zeigt denn auch deutlich drei Zahnreihen. Hinter O15 findet 
man noch eine Zahnanlage, wahrscheinlich O16 (oder O 116). Auch 
findet man lingual von O111 und O112 Zahnanlagen, welche nicht 
in der Rekonstruktionstfigur sichtbar sind, da sie sich nur als An- 
schwellungen des freien Zahnleistenrandes dartun. Sie sind OIv 1 
und Otv2. Vergleicht man nun die Gebisse von Embryo I und 
K, dann stellt sich heraus, dass zwischen O14 und O15 wieder 
ein Zahn von Off angelegt ist (0115). dass auch hinten im Ge- 
biss eine neue Anlage entstanden ist, wahrend iiberdies O1I15 
zur Entwicklung kam. Dagegen ist Oly (von K) nicht weiter 
entwickelt als bei I (efr. Textabb. 6B und 8 A). 

O11 von Embryo K erscheint als ein kleines Dentinscherbchen, 
das an der Zahnleiste hingt und schon ziemlich tief ins Mesen- 
chym gesunken ist. Es zeigt verschiedene Zeichen der Resorption. 
Das zweite Zahnchen von O1 (Tafelfig. 15) kénnte den Eindruck 
machen, als ob es ausgestossen wiirde. Die Untersuchung lebrt 
aber, dass dieses Bild die Folge der Schnittrichtung ist. Tafelfig. 15 
beweist also keine Ausstossung der ersten Zahnchen. Weitere 
Untersuchungen bei Gongylus haben mir dann auch gezeigt, dass 








Abb. 7. 
Horizentale Projektion der rechten Unterkieferzahnleiste von Gongylus 
ocellatus K 
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waihrend der embryonalen Entwicklungsperiode keine Zahnchen 
ausgestossen werden; sie sinken ins Mesenchym und fallen da der 
Resorption anheim. (Ich habe schon erwaihnt, dass Leche [19| 
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Schemata der rechten Unterkiefergebisshilften 
von Gongylus ocellatus K (A), L(B) und M (C). 
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Abb. 9. 


Horizontale Projektion des 
kiefergebisses von Gongylus ocellatus L. 


Abb. 10. 


Horizontale Projektion des 
kiefergebisses von Gongylus ocellatus M. 
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und Harrison {10} 
eine Ausstossung der 
von ihnen beobachteten 
rudimentiren Zahnchen 
annehmen.) 

Auch O13 von 
Embryo K zeigt Spuren 
einer beginnenden Re- 
duktion, so dass von O | 
die dreiersten Elemente 
rudimentar sind. 

Gong. ocell. L 
(Kopflange 5 mm) hat 
dieselbe Gebifistruktur 
wie K, aber die letzte 
Zahnanlage von OI 
fehlt (O15). (Text- 
abbildungen 9 und 8b.) 
Embryo L ist also ein 
wenig jiinger als K. 
Embryo M (Kopflinge 
5,5—6 mm) ist dagegen 
wieder viel alter. Aus 
der graphischen Rekon- 
struktion (Textabb. 10) 
geht hervor, dass das 
Unterkiefergebif dieses 
Embryos durch vier 
Odontostichi zusam- 


mengesetzt wird. Von 
diesen Zahnreihen besteht OI aus sieben, Ol aus sechs, OIII 
aus vier (vielleicht fiinf) und Oly aus fiinf Elementen (Text- 
abb. 8C). 

Vergleicht man L und M, dann sieht man bei M eine Aus- 
breitung des Gebisses nach hinten, durch Vermehrung der Ele- 
mente von Of und Om. Die Zahl der Zahne von Ot blieb die- 
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selbe. In Orv wurden drei neue Zihnchen angelegt (Textabb. 10). 
Es sei auf die schéne Regelmissigkeit der Gebifistruktur hinge- 
wiesen. Alle Zaihnchen von OF sind in Reduktion, auch die 
Zahnchen von Ol zeigen regressive Merkmale. Dadurch wird 
es sehr wahrscheinlich, dass im Unterkiefer von Gongylus ocel- 
latus vor der Geburt die zwei ersten Odontostichi resorbiert 
werden. Da mir altere Stadien nicht zur Verfiigung standen, 
bin ich nicht imstande, die Entwicklung des Gebisses von Gon- 
gylus weiter zu verfolgen. Es ist daher auch unméglich zu be- 
stimmen, ob noch mehr Zahnreihen sich zuriickbilden. 


Oberkiefergebiss. 

Bekanntlich besitzen viele Reptilien im Oberkiefergebiss 
einen besonderen Zahn (den Eizahn). Ich beabsichtige dieses 
Gebilde in einem besonderen Beitrage zu besprechen. Die Er- 
klirung einiger eigenartigen Assymmetrien im Zwischenkiefer- 
gebiss werde ich daher auch in dieser Mitteilung nicht geben, 
sondern verweise auf den Beitrag tiber den Eizahn. 

Bei den jiingsten der untersuchten Embryonen (d. h. Stadien 
A. Bb, F und G) ist im Oberkiefer noch keine Zahnleiste gebildet. 
Kine scharfe Grenze zwischen Zwischenkiefer- und Maxillar- 
gebiss lisst sich hier nicht auffinden. Wenn aber die Zahnleiste 
sichtbar wird, tritt auch die Grenze zwischen beiden Abschnitten 
des Oberkiefergebisses deutlicher hervor. Man kann dann eine 
Stelle finden, wo die Zahnleiste sehr schwach entwickelt ist und 
niemals Zahnanlagen tragt. Eine Unterbrechung der Zahnleiste 
an dieser Stelle sah ich nicht, nur war die Leiste zwischen dem 
pramaxillaren und maxillaren Abschnitt sehr schwach entwickelt. 
Ich habe nun den Eindruck bekommen, dass urspriinglich das 
Zahnepithelfeld ununterbrochen iiber den Kiefer verlief, aber im 
Gebiete zwischen Pramaxillare und Maxillare reduziert ist. Auch 
in der Medianlinie fand ich die Epithelverinderung, welche ich 
als Anfang der Zahnleistenbildung betrachte. Fiir eine paarige 
Anlage des Zwischenkiefergebisses habe ich daher keine Argu- 
mente finden kénnen. 

Ich beschreibe zuerst die Entstehung des Zwischenkiefer- 
gebisses. Es sei die Bemerkung vorausgeschickt, dass die fron- 
tale Schnittrichtung fiir das Studium des primaxillaren Gebisses 
viele Nachteile bietet. Ich habe mir jedoch durch graphische 
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Rekonstruktion u. a. iiber die Struktur des pramaxillaren Gebisses 
eine deutliche Vorstellung bilden kénnen. 

Die Embryonen B und A besitzen beide in jeder Halfte 
des Zwischenkiefergebisses nur eine einzige Zahnanlage, welche 
den Charakter eines Epithelgemma besitzt. Im Epithel findet 
man eine knospenformige Anordnung von einigen grossen, proto- 
plasmareichen, eosinophilen Zylinderzellen, worunter die Mesen- 
chymzellen angehiuft liegen, welche abgerundet und ebenfalls 
stark fairbbar sind. Auch bei den Stadien F und G findet sich 
im wesentlichen noch derselbe Zustand, nur ist der Anfang einer 
Papillenbildung zu sehen. Das Zwischenkiefergebiss der Embry- 
onen A, B, F und G ist also durch Textabb. 11a schematisch 
wiedergegeben. 

Bei Embryo D sind in jeder Gebisshilfte schon zwei Zahn- 
anlagen sichtbar. Sie sind kleine freie Papillen ohne Dentin- 
bildung, ungefahr gleich weit entwickelt. Das Gebiss von Gongyl. 
ocell. D wird durch Textabb. 11b wiedergegeben. 

Ebenso wie im Unterkiefer besitzt Gong. ocell. E im Zwischen- 
kiefer eine Zahnleiste. An dieser Leiste findet man rechts und 
links zwei Zahnanlagen, welche lingual eine Fortsetzung des Zahn- 
epithelfeldes besitzen. Sie sind noch nicht weiter differenziert 
als die Anlagen von Embryo D, aber ihre Lage, welche ich 
graphisch bestimmte, macht es sicher, dass sie dieselben Anlagen 
sind, welche schon bei D vorkommen. In der rechten Hilfte 
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Schemata der Zwischenkiefergebisse von Embryonen von Gongylus ocellatus. 

a = Schema fiir Stadium A, B, F und G, b = Schema fiir Stadium D, 

c¢ = Schema fiir Stadium E, d = Schema fiir Stadium J, e = Schema fiir 
Stadium L, f = Schema fiir Stadium K, g — Schema fiir Stadium M. 
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des pramaxillaren Gebisses sind aber noch zwei Zahnkeime sicht- 
bar. Diese sind viel jiinger als die zwei oben beschriebenen, sie 
sind kleine Einstiilpungen des freien Zahnleistenendes. Sie liegen 
also lingual von den zwei erstgenannten Keimen. Auffallend ist 
es nun wieder, dass diese kleinen Anlagen mit den alteren alter- 
nieren. Dabei liegt die eine medial yon den zwei Alteren, die 
zweite zwischen den beiden alteren (cfr. Textabb. 11 ¢). Es kann 
auch nicht bezweifelt werden, dass diese Zihnehen einer andern 
Zahnreihe angehdren als die beiden schon bei D vorkommenden 
Anlagen. Sie haben sich niemals mit den zwei letztgenannten 
in einer einzigen Reihe befunden, doch sind sie spiter gebildet 
und von Anfang an lingual von ihren Vorgingern. Darum fasse 
ich die zwei bei D sichtbaren Anlagen als O11 und O72 auf, 
wihrend bei E auch O11 und Off2 angelegt sind. Gileich wie 
im Unterkiefer liegt O111 der Medianlinie naher als O11. In 
der linken Halfte des Gebisses von E fand ich nun die Zahn- 
anlage, welche ich in der rechten Halfte als 0 112 bezeichnet habe, 
sehr leicht wieder. Aber medial und lingual von O11 war nur 
eine sehr geringe Andeutung von O111 zu erkennen. Im Zwischen- 
kiefergebiss von E tritt daher zum ersten Male eine Asymmetrie 
auf, welche ich an anderer Stelle erkliren werde. Bei kmbryo J 
findet man dasselbe Bild wie bei E (Textabb. 11d). In der rechten 
Gebisshalfte sieht man namlich zwei Zahnkeime, welche lingual 
eine Fortsetzung der Zahnleiste besitzen. Der erste dieser zwei 
Keime zeigt Odontoblasten, welche schon ein kleines Dentin- 
scherbchen gebildet haben. Der zweite besitzt nur eine Andeutung 
von QOdontoblasten. Der Altersunterschied dieser zwei Anlagen 
gibt sich auch kund in der Reihenfolge ihrer Entstehung und in 
der Dentinbildung. Der Unterschied im Alter ist die Folge der 
mesiodistalen Richtung, worin die Gebissentwicklung fortschreitet. 

Dass sie aber beide zur selben Zahnreihe gehéren, beweist 
ihr Verhaltnis zum Operkulum und eine Vergleichung mit den 
iibrigen zwei Zahnkeimen. Diese sind namlich im freien Zahn- 
leistenende als kleine Einstiilpungen sichtbar. Sie liegen also 
mehr lingual und sind jiinger (iiberdies auch spiter angelegt). 
Es wiirde nun mit der mesiodistalen Richtung, worin die Gebiss- 
entwicklung fortschreitet, in Widerspruch stehen, wenn der am 
meisten medial liegende Zahnkeim jiinger wire als der zweite. 
Durch die Annabme, dass der mediale Keim zu einer zweiten 
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Zahnreihe gehért, welche spiter angelegt wird als die erste, 
wozu der zweite Zahnkeim gerechnet werden muss, wird aber 
die Gebisszusammenstellung voéllig erkliart. 

Auch in der linken Hialfte des Zwischenkiefers von J kommen 
in O1 zwei Anlagen vor, auch O112 ist ausgebildet, von O 111 
aber ist keine Spur zu finden. O111 der rechten Seite liegt fast 
in der Medianlinie. 

Bei Embryo L (Abb. 11 e) findet man dieselben Zahnkeime 
von J wieder. Auch die linke O11 ist hier sichtbar. Sowohl 

11 als O12 besitzen Dentin. In O11 und O72 ist noch kein 

Dentin gebildet, in der rechten ersten Zahnanlage von O11 sind 
aber Odontoblasten zu sehen. Die linke O11 ist nur sehr klein. 

In der rechten Kieferhalfte alternieren also regelmissig 
altere, Dentin besitzende mehr labial liegende Zahnanlagen mit 
jiingeren, noch kein Dentin besitzenden und lingual liegenden. 

Embryo K stimmte mit Embrvo L in der GebiSstruktur 
vollig iiberein (Abb. 11f). Bei M war das Gebiss aber kom- 
plizierter (Abb. 11g). Die zwei Zahnchen der ersten Reihe (O11 
und O12) sind stark reduziert. Man sieht ein kleines Dentin- 
scherbchen, das ins Mesenchym gesunken ist und noch durch 
einen Epithelstrang mit der labialen Zahnleistenflache zusammen- 
hingt. Dieselbe Reduktion konnte ich auch im Unterkiefer kon- 
statieren. Die Zahnechen werden offenbar nach Herabsinken ins 
Mesenchym resorbiert. Von einer Ausstossung habe ich nichts 
wahrgenommen. In der rechten Hilfte des Zwischenkiefers ist 
O11 eine grosse, Dentin besitzende Zahnanlage, welche nahezu 
in der Medianlinie liegt, auch O12 ist ein grosser Zahnkeim 
mit Dentin. Links stimmt O112 mit der gleichnamigen Anlage 
der rechten Seite iiberein, O11 ist dagegen rudimentir. Ausser 
den vier beschriebenen kommt nun in jeder Kieferhalfte noch 
ein fiinfter Zahnkeim vor. Er besitzt noch kein Dentin, ist also 
jiinger als O111 und O12, auch erscheint er als eine Bildung des 
freien Zahnleistenendes, wihrend durch das Hineindringen ins 
Mesenchym des wachsenden Zahnepithelfeldes auch schon lingual 
von O11 und O12 ein Fortsatz der Zahnleiste sichtbar geworden 
ist. Der genannte Keim liegt also lingual von O11 und OTT2. 
Wenn ich nun noch erwahne, dass er zwischen O11 und O[12 
lingual von O11 liegt, dann wird es wohl deutlich sein, dass 
man es hier mit der ersten Anlage des dritten Odontostichos zu tun 
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hat. Da die Stadien C und I fiir das Studium des primaxillaren 
Gebisses unbrauchbar waren, sind hiermit die zur Verfigung 
stehenden Embryonen erledigt. 

Es geht aus dem Obenstehenden wieder hervor, dass ebenso wie 
im Unterkiefer auch im Zwischenkiefer die Zahne in Reihen an- 
gelegt werden, deren eine labiale immer die altere, eine linguale 
immer die jiingere ist. Die Elemente dieser Reihen alternieren 
regelmissig, dabei kommt die zweite Reihe der Medianlinie naher 
als die erste und dritte. In jeder Reihe schreitet die Entwick- 
lung in mesiodistaler Richtung fort. 

Nun kann das Maxillargebiss  beschrieben werden. 
Weil die frontale Schnittrichtung sich fiir das Studium dieses 
Gebissabschnittes besonders eignete, kann ich hier an der Hand 
einiger Abbildungen noch einige Besonderheiten naher erértern. 

So konnte u. a. die Bildung der Oberkieferzahnleiste studiert 
werden. Sowohl bei Gong. ocell. A, wie bei den Stadien B, F 
und G fehlt eine Zahnleiste, nur ein oberflaichlich liegendes Zahn- 
epithelfeld kommt bei diesen Embryonen im Oberkiefer vor. 
Dagegen besitzen die im Entwicklungsgrad auf G folgenden 
Stadien C und D wohl eine Zahnleiste, und es erhebt sich nun die 
Frage, wie sie entstanden ist. Man betrachte dazu Tafelfigur 16—19. 

In Tafelfig. 16 findet man einen nicht gerade frontal ver- 
laufenden Schnitt durch den hinteren Teil des Zahnepithelfeldes 
von Gong. ocell. A gezeichnet. In der rechten Halfte der Ab- 
bildung sieht man das weiter nach hinten, in der linken das 
mehr nach vorn durchschnittene Zahnepithelfeld. In der rechten 
Halfte ist schwarz ein Abschnitt des Oberkieferepithels angegeben, 
der sich vom iibrigen Epithel durch den Besitz von héheren, 
protoplasmareicheren Zylinderzellen und einer grossen Zahl ober- 
flachlicher platter Zellen unterscheidet. Der ganze Abschnitt ist 
stark mit Eosin farbbar. Unter dem verinderten Epithel be- 
obachtet man eine starke Anhaufung von Mesenchymzellen. Die 
gleiche Veranderung des Epithels fand sich im Unterkiefer, und 
es ist oben gezeigt worden, dass der modifizierte Epithelabschnitt 
dort das Operkulumepithel und das Zahnepithelfeld aus sich hervor- 
gehen lisst. In der linken Halfte der Tafelfig. 16 ist im Gebiete 
der beschriebenen Epithelveranderung eine leichte Einsenkung 
sichtbar, welche mehr labial liegt, der linguale Abschnitt der 
Epithelverianderung dagegen ist nicht eingesunken. Denselben 
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Zustand, wie in der linken Hilfte der Abbildung, findet man nun 
bei den Embryonen A, B, F und G iiber dem ganzen Oberkiefer. 
Es besteht also eine wirkliche Grube in einem veranderten Epithel- 
gebiete. Nur hinten im Oberkiefer verschwindet diese Grube, 
wihrend die Epithelveranderung sich noch weiter nach hinten 
nachweisen lisst. Da auch im Oberkiefer die Zahnleistenanlage 
von vorn nach hinten fortschreitet, kann man ruhig behaupten. 
dass zunichst eine Veranderung des Kieferepithels auftritt, worin 
erst sekundar eine Einsenkung (Grube) entsteht. In dieser Grube 
kommen die ersten Zihnchen als freie Papillen zur Bildung. Es 
ist nun fraglich, wie die Grube entsteht. Entsteht sie einfach 
durch Einsinken des Epithels in das Mesenchym oder durch das 
Auftreten eines Operkulum? Um diese Frage zu lésen, habe ich 
in Tafelfiguren 17, 18 und 19 Schnitte durch die Oberkiefer 
iilterer Embryonen abgebildet. Um die Abbildungen wirklich 
vergleichen zu kénnen, wahlte ich diejenigen Schnitte, welche 
die Ausmiindung des Jakobsonschen Organs trafen. 

In Tafelfig. 17 sieht man die Grube im Oberkiefer von 
Gongyl. ocell. G. Sie ist tiefer als die Grube von Tafelfig. 16. 
Vergleicht man die Figuren 16 und 17, so bekommt man den 
Eindruck, dass die Vertiefung der Grube hauptsichlich durch 
das Auswachsen eines Mesenchymwalls verursacht wird, der 
den lingualen Abschnitt des veranderten Oberkieferepithels nach 
unten und labial ausstiilpt. Dass dieser Prozess wirklich statt- 
findet, zeigt m. E. die Tafelfig. 18 aufs deutlichste. Die Grube 
ist namlich bei Embryo D, dem die Figur 18 entnommen ist, 
viel enger geworden und eine kleine Zahnleiste ist sichtbar, 
welche, wie sich bei starkerer Vergrésserung herausstellt, aus 
zwei Blattern von Zylinderepithel besteht, zwischen denen einige 
Plattenepithelzellen sichtbar werden. Vergleicht man die beiden 
Figuren 17 und 18, so ist nicht zu bezweifeln, dass sich lingual 
neben der Grube ein Mesenchymwall ausgebildet hat, der nach 
labial und unten auswachsend, den Zugang zu der Grube mehr 
verengert. Im Boden der Grube legt sich der Mesenchym- 
wall sogar der gegeniiberstehenden Wand an, wodurch scheinbar 
eine zweiblittrige Epithelleiste entsteht. Die obertlachlichen platten 
Zellen des Kieferepithels kommen also zwischen die beiden Blatter 
zu liegen. Den beschriebenen Mesenchymwall kann man mit Bolk 
nun weiter mit Operkulum bezeichnen. 
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Bei Embryo K (Tafelfig. 19 A) fallt es auf, dass die Zahnleiste 
linger geworden ist, wihrend der Rest der Grube von Fig. 18 
“ganz verschwunden ist. Die Operkularisation ist nun voll- 
kommen; die Grube ist zur Zahnleiste geworden, indem ihre 
Wande sich aneinander legten. Deutlich ist nun in Tafelfigur 
19A das Operkulum sichtbar. Dies wird auch verursacht durch 
das Auftreten einer Einbiegung (in Figur 18 auch schon an- 
gedeutet) im Mesenchymwall, welcher zwischen der Choane und 
der Zahnleiste liegt. Diese Einbiegung bezeichnet die Grenze 
zwischen QOberkiefer und Gaumen. Der in Fig. 19A_ sichtbare 
Oberkieferfortsatz ist also entstanden aus der Mesenchymmasse, 
labial von der Zahngrube und aus dem Operkulum. In dieser 
Mesenchymmasse, aus der das Operkulum gebildet wurde, ent- 
steht die Einbiegung, welche das Operkulum und die sogenannte 
Choanenfalte (Gaumenfortsatz) trennt. Auch labial von der Zahn- 
leiste tritt bei Embryo N eine seichte Einbiegung auf (Fig. 19B), 
iiber deren Bedeutung ich mich nicht bestimmt Aussern kann. 
Bei jungen Embryonen von Siugetieren (z. B. Sus scrofa) sah 
ich Bilder, welche lebhaft an Fig. 19 erinnern. Es wird m. E. 
der Miihe wert sein, die Beziehungen zwischen Zahnfeldoper- 
kularisation, Oberkieferfortsatz und Gaumenbildung bei Reptilien 
und Mammaliern von neuem zu studieren, da hier offenbar solche 
Beziehungen bestehen, wie aus dem Obenstehenden einleuchtet. 

Fir die Entstehung der Oberkieferzahnleiste komme ich 
also zu den folgenden Ergebnissen: Urspriinglich besteht 
auf dem Oberkiefer ein Epithelfeld, dessen labialer 
Abschnitt zur labialen Zahnleistenlamelle wird 
(Zahnepithelfeld) und dessen lingualer Abschnitt 
durch ein Operkulum ausgestiilpt wird. Durch das 
Auswachsen des Operkulums nach labial-unten ent- 
steht eine Grube, welche spater zur Zahnleiste wird, 
indem ihre linguale Wand (Operkulumepithel) sich 
gegen die labiale (Zahnepithelfeld) anlegt. Diese 
Entwicklungsprozesse fangen vornim Kiefer an und 
schreiten nach hinten fort. 

Auch bei der Betrachtung von Schnitten vorn und hinten 
durch die Zahnleiste eines einzelnen Embryos kommt man zu den 
obenstehenden Resultaten, welche auf Grund von Vergleichung 
von jiingeren mit alteren Zahnleistenanlagen aufgestellt worden 
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sind. Ich werde alsbald noch hierauf zuriickkommen, wenn der 
Zustand des Gebisses bei verschieden alten Embryonen be- 
schrieben wird. 

Embryo A besitzt im maxillaren Gebiss, gleich wie im pra- 
maxillaren, nur eine einzige Zahnanlage, welche in Tafelfig. 20 
gezeichnet ist. Diese Anlage kann man ganz und gar mit 
den in Figuren 1 und 6 abgebildeten vergleichen. Sie ist noch 
nicht operkularisiert und ist also als freie Papille im Boden der 
Grube, welche zur Zahnleiste umgebildet werden soll, entstanden. 
Die Anlage des Zwischenkiefers steht auf derselben Entwicklungs- 
stufe und daher wird es sehr wahrscheinlich, dass das Ober- 
kiefergebiss von Gong. ocell. A aus zwei zu einem Odontostichos 
gehorenden Papillen besteht. Fiir das maxillare Gebiss gilt das 
Schema der Textabb. 12 (A). Von den Serien B, F, G kann 
dasselbe wie von A gesagt werden. Nur ist das Homologon der 
Anlage von Tafelfig. 20 bei Embryo F noch nicht so weit ent- 
wickelt (siehe Tafelfig. 21). Deutlich zeigt namlich Tafelfig. 21 
eine Epithelgemma, wie sie im Unterkiefergebiss auch angetroffen 
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Abb. 12. 


Schemata der rechten maxillaren Gebisshalften von Gongylusembryonen. 

A = Schema fiir Stadium A, B, F und G; B == Schema fiir Stadium C; 

C = Schema fiir Stadium D; D = Schema fiir Stadium E, J und I; 

E = Schema fiir Stadium L; F = Schema fiir Stadium K; G = Schema 
fiir Stadium M. 
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wurde. Unter der Gemma liegen runde Mesenchymzellen an- 
gehiuft, welche bald das Gemmaepithel ausstiilpen und eine lapille 
bilden werden. In der anderen Kieferhailfte von F hat die Aus- 
stiilpung schon angefangen (Tafelfig. 22). So entstehen auch 
die Oberkieferzihnchen zuerst als Epithelgemmae. 

Auffallend ist in Fig. 21 und 22 die grosse Zahl der 
obertlichlichen platten Zellen im Gebiete einer Zahnanlage. Sie 
sind es dann auch, welche bei der weiteren Operkularisation die 
Grube ausfiillen miissen. Durch ihre Anwesenheit verursacht die 
Zahnpapille nur ein ganz geringes Relief in der Grube. 

Embryo C zeigte im maxillaren Gebiss drei Zahnkeime. 
Der erste ist zum Teil durch das Operkulum iiberdeckt und 
besitzt Odontoblasten, welche jedoch noch kein Dentin gebildet 
haben; der zweite stimmt mit dem ersten ganz tiberein, nur sind 
keine deutlichen Odontoblasten anwesend. Der dritte schliesslich 
ist eine nicht operkularisierte Papille. die ebensowenig Odonto- 
blasten besitzt. So stellt sich aus dieser Beobachtung wieder 
heraus, dass die erste Zahnanlage die altere, die dritte die jiingere 
ist, dass also die Gebissentwicklung von vorn nach hinten weiter- 
schreitet. Durch das Studium alterer Embryonen, die Bestimmung 
der Abstandsmafe u. a. werde ich zeigen, dass die drei Zahnchen 
im maxillaren Gebisse von Gong. ocell. C alle der ersten Zabn- 
reihe (Odontostichos I) angehéren (siehe Schema 125). 

Bei Gong. ocell. D kommen auch dieselben drei Zahnkeime 
im Oberkiefer vor (Textabb. 12C). Aber sie sind deutlich weiter 
entwickelt (siehe Tafelfig. 23). Bei der ersten maxillaren Zahnanlage 
ist die Grube, worin die Zihne zur Entwicklung gelangen. tiefer 
und auch enger als bei der zweiten (siehe Fig. 253A und B). 
Aus einer Vergleichung beider Abbildungen ergibt sich, dass die 
Ursache dieser Erscheinung in dem weiter labialwirts und nach 
unten Herauswachsen des Operkulums vorn im Gebisse zu finden 
ist. Es ist ja auch schon bekannt, dass das Operkulum vorn 
weiter entwickelt ist als hinten. 

In den Tafelfiguren 20 und 22 fehlt der nicht fiir die 
Papillenbekleidung benutzte Abschnitt des Zahnepithelfeldes 
lingual von der Papille, welcher Abschnitt in Fig. 23 wohl sicht- 
bar ist. Daraus geht nun wieder hervor, dass dieser linguale 
Abschnitt erst spiter sichtbar geworden ist. Ich betrachte ihn 


als den durch Auswachsen des Zahnepithelfeldes nach der Oper- 
Archiv f. mikr. Anat, Bd. 92. Abt. IL. 10 
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kularisation entstandenen Teil dieses Feldes und komme so zum 
Schlusse, dass gleich wie im Unterkiefer auch im Ober- 
kiefer die Zahnleiste durch Operkularisation eines 
Zahnepithelfeldes entsteht mit nachfolgendem Ein- 
dringen dieses Feldes ins Mesenchym. 

Ausser den drei genannten .Zahnkeimen besitzt Embryo D 
noch einen vierten. Diese Anlage liegt vor dem ersten Zahn- 
keim, und weil sie keinen lingualen Abschnitt des Zahnepithel- 
feldes zeigt, sondern so lingual wie méglich angelegt ist, liegt 
sie auch lingual vom ersten Zahnkeim. Uberdies ist sie viel 
jiinger; sie ist eine kleine operkularisierte Papille ohne Odonto- 
blasten. Diese kleine Anlage ist also nach den drei erstgenannten 
gebildet (sie fehlt im Gebisse von Embryo C), sie hat sich niemals 
mit diesen drei in einer Reihe befunden, ist jedoch von Anfang 
an lingual yon den drei Anlagen gebildet. Ich rechne sie einer 
anderen Reihe zu als die drei schon bei C vorkommenden Zahn- 
chen. Schon wurde mitgeteilt, dass die drei bei C beschriebenen 
Anlagen zu einer Reihe gerechnet werden miissen. Hierfiir spricht 
auch, dass zwischen den drei Zahnkeimen ungefihr gleich grosse 
Abstinde liegen. So ist die erste Anlage 200 » vom Anfang der 
maxillaren Zahnleiste entfernt, die Entfernung der ersten von der 
zweiten betrigt 190 mw und die von der zweiten zur dritten 180 uw. 
Die nach diesen drei angelegte Zahnanlage liegt zwischen dem 
Anfang der Zahnleiste und der ersten Anlage. Die drei zuerst 
entstehenden Anlagen betrachte ich als O11, O12 und O13, die 
kleine vierte als O111 (Schema 12C). Beriicksichtigt man nun auch 
das Zwischenkiefergebiss von Embryo D (Textabb. 11b), dann fallt 
es auf, dass das Zwischenkiefergebiss gegen das maxillare in 
der Entwicklung zuriickbleibt, denn im pramaxillaren Gebiss ist 
noch keine Anlage der zweiten Zahnreihe vorhanden und die 
Zahnchen von Of sind nicht so weit differenziert wie im maxillaren 
Abschnitt. 

Das Gebiss von Embryo E ist viel komplizierter. Durch 
Mabbestimmungen und Vergleichung mit dem Gebiss vom Stadium 
D lasst sich dartun, dass die drei Zahnchen von D, welche zu 
O1 gerechnet wurden, dazu auch wirklich gehéren. Denn beim 
Studium von E stellt sich heraus, dass diese drei Keime alle 
lingual eine Fortsetzung der Zahnleiste besitzen, wahrend in den 
Zwischenraumen zwischen den drei Zahnchen jiingere Zahnanlagen 
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auftreten, welche diese Fortsetzung nicht zeigen und daher lingual 
von den ersten drei angelegt worden sind ‘also auch einer anderen 
Reihe angehéren). So besitzt auch Embryo E drei Zahnkeime 
in O} Aber noch ein vierter Keim von Of ist bei E entstanden, 
denn bei Rekonstruktionen fallt es auf, dass hinter O13 eine 
Anlage gebildet ist, welche in gleicher Entfernung von O13 liegt 
wie O12. Es ist diese Anlage O14. 

Die vier Elemente von OT sind in Tafelfig. 24 abgebildet. 
Sie besitzen alle lingual eine Fortsetzung des Zahnepithelfeldes, 
die vordersten am deutlichsten, was ja auch durch das mesio- 
distale Fortschreiten der Zahnleistenentwicklung zu erwarten war. 
Alle besitzen schon Odontoblasten, nur die erste Anlage besitzt 
auch ein Dentinscherbchen. O14 (Fig. 24D) ist nur teilweise 
operkularisiert, O13 dagegen schon vollstandig (Fig. 24 C), auch 
ist bei O13 das Zahnepithelfeld schon tiefer ins Mesenchym ge- 
drungen. Vergleicht man O13 mit O12 (Fig. 24B), dann fallt 
bei der letztgenannten Anlage eine weitere Operkularisation auf, 
ein Tiefer und Engerwerden der Zahngrube, welche mit vielen 
platten Zellen ausgefiillt ist. Diese Zellen zeigen eigenartige 
histologische Differenzierungen, welche auf eine Schmelzpulpa- 
bildung hinweisen. Hierauf kann aber jetzt nicht naher ein- 
gegangen werden. Bei O11 (Fig. 24 A) ist die Operkularisation 
am weitesten fortgeschritten, und es ist deutlich, dass das Oper- 
kulum die Grube abzuschliessen sucht. Zwischen zwei Zahn- 
keimen gelingt diese Abschliessung leicht, da legt sich das Oper- 
kulum dem Zahnepithelfelde an und es entsteht eine zweiblittrige 
»Zahnleiste*. Aber im Gebiete einer Zahnanlage wird dies eben 
durch diese Anlage gehindert, und die offen bleibende Grube wird 
durch starke Wucherung der platten Zellen ausgefiillt. Nur am 
Boden der Grube bei O11, O12 und O113 kann das Operkulum 
sich dem Zahnepithelfeld anlegen. Auch Embryo E lehrt 
wieder, dass die Zahnleiste im Oberkiefer durch Operkulari- 
sation eines Zahnepithelfeldes entsteht, das nach der Oper- 
kularisation noch weiter wachst und dabei ins Mesenchym 
dringt. Das Zahnepithelfeld und Operkulum entstehen zuerst 
vorn im Kiefer, und ihre Entwicklung schreitet von da aus’ 
distalwarts weiter. 

Neben den vier Zihnehen von OT besitzt Embryo E noch 
drei Anlagen von On. Die erste (O 111) liegt vor O11; dass sie 
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auch lingual von O11 liegt, geht aus einer Vergleichung der 
Tafelfiguren 24A und 25 deutlich hervor. 

Om2 und O13 besitzen keine linguale Fortsetzung des 
Zahnepithelfeldes neben sich, liegen also lingual von O12 und 
O13. Sie liegen in den Zwischenriumen resp. zwischen O11 und 
O12 und zwischen O12 und O13 (siehe Textabb. 12 D). Schliesslich 
tindet man zwischen O111 und O12 (lingual von O11) eine sehr 
kleine Anlage (kleine Einstiilpung der labialen Zahnleistenlamelle), 
welche auch lingual von ihren beiden Nachbarn liegt. Es _ ist 
diese kleine Anlage zweifelsohne die erste von Om (O11). 

Vergleicht man nun Stadium D und E, so ist bei E O1 mit 
einer vierten Anlage, OI mit einer zweiten und dritten bereichert, 
wahrend Ol zum ersten Male auftritt. Im Oberkiefer 
entwickelt sich demnach das Gebiss in Reihen, 
deren Entwicklung von vorn nach hinten (in mesio- 
distaler Richtung) fortschreitet. Die neuen Reihen 
bilden sich lingual von den schon bestehenden. Die 
Elemente zweier benachbarten Reihen alternieren 
regelmassig. 

Vergleicht man pramaxillares und maxillares Gebiss von 
Stadium E (Textabb. lle und 12d), dann sieht man, dass im 
Zwischenkiefergebiss Ol noch nicht zur Anlage gekommen ist. 
Dieser Gebissabschnitt bleibt also in der Entwicklung zuriick. Weiter 
ist auffallend, dass auf der Grenze zwischen Zwischenkiefergebiss 
und maxillarem Gebiss die regelmissige Alterniernng von Ele- 
menten von OF; und Oj] nicht gestért ist und dass sowohl 
Zwischenkiefergebiss wie maxillares Gebiss mit einer Anlage der 
zweiten Zahnreihe anfangen! (Auch im Unterkiefer war der 
mediale Zahnkeim O111.) Das Oberkiefergebiss der Embryonen 
J und K stimmt mit denjenigen von E ganz und gar iiberein. 

Stadium L (siehe Textabb. 12 E) unterscheidet sich von E. J 
und K durch den Besitz von zwei Keimen in O11, waihrend auch 
vor und lingual von O1ll1 eine sehr junge Anlage entstanden 
ist, namlich Ovi. So besitzt L vier Odontostichi, von denen 
der erste aus vier, der zweite aus drei, der dritte aus zwei und 
der vierte aus nur einem einzigen Elemente znsammengesetzt ist. 
Ort und O12 zeigen Symptome einer anfangenden Reduktion. 

Stadium K (Textabb. 12 F) ist merkwiirdig durch den Besitz 
von O14, welche zwischen O13 und O14 zur Anlage gekommen 
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ist, wihrend auch OIv2 als eine kleine eosinophile Schwellung 
des freien Zalnleistenendes mit geringer Papillenbildung sichtbar 
ist. Schliesslich besitzt Stadium M (Textabb. 12G) fiinf Zahnchen 
in OF, fiinf in O11, vier in Or und eins in OTy (vielleicht noch 
ein zweites in OTy). Die Zahnehen der verschiedenen Reihen 
alternieren regelmassig in Entwicklungsgrad und Verhalten zum 
Operkulum. In allen Reihen sind die vordersten Elemente weiter 
entwickelt als die hinteren. Ja, die vordersten Zihnchen von 
QO} im maxillaren Gebiss von Embryo M sind schon stark in 
Reduktion. O11 erscheint als eine kleine Aussackung der labialen 
Zahnleistenlamelle, worunter (aber ganz frei von der Zahnleiste) 
im Mesenchym ein rudimentires Dentinscherbchen liegt: O12 
ist ein kleines, noch an der Zahnleiste hangendes Zahnbein- 
scherbchen, gleichwie O13, wihrend von O14 nur noch die Aus- 
sackung der Zahnleiste sichtbar ist. Das Zahnbeinscherbchen ist 
schon resorbiert. O15 zeigt Merkmale von Reduktion und auch 
die vordersten Zihnchen von Off. Da auch im Zwischenkiefer 
die Zaihnehen von Of stark rudimentir waren, kann man be- 
haupten, dass im Oberkiefergebiss von Gongyl. ocell. 
Or vor der Geburt in Reduktion geht. Die Zihnehen 
werden nicht ausgestossen, jedoch im Mesenchym 
resorbiert. Wahrscheinlich gehen auch Elemente 
von Of in Reduktion. Auch bei K, L und M ist das 
Zwischenkiefergebiss gegen das iibrige Oberkiefergebiss in der 
Entwicklung zuriickgeblieben. Auf der Grenze zwischen pri- 
maxillarem und maxillarem Gebiss ist die regelmiassige Alter- 
nation von Elementen von OT und OIL ungestért. Hiermit habe 
ich mein Gongylus-Material beschrieben. Die weitere Entwick- 
lung des Gebisses konnte ich leider bei diesem Tier nicht ver- 
folgen. Die erste Anlage der Zahnleiste und des Gebisses hat 
uns Gongylus aber sehr klar gezeigt. An anderem Material muss 
nun gepriift werden, ob auch bei anderen Reptilien die erste An- 
lage wie bei Gongylus verlauft und was das weitere Schicksal 
des embryonalen Gebisses ist. 


2. Crocodilus porosus. 


Von Crocodilus besass ich nicht nur junges Material, sondern 
auch Serien von alten Embryonen und Neugeborenen. Obwohl 
das junge Material nicht eine so schéne anschliessende Serie 
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bildet wie das Gongylusmaterial. so ist es doch sehr gut mdglich, 
mit der Kenntnis ausgeriistet, welche das Studium von Gongylus 
gab, die Anlage und weitere Entwicklung des Krokodilgebisses 
zu erforschen. Die Serien von alterem Material gaben Gelegen- 
heit, Zahnentwicklung, -durchbruch und -wechsel ausfiihrlich zu 
studieren. Fiir den vorliegenden Beitrag waren sie aber nicht 
nétig, und ich werde sie darum hier auch nicht beriicksichtigen. 

Untersucht wurden aus der Sammlung des hiesigen Ana- 
tomischen Instituts: 


Crocodilus porosus A, Kopflange 12 mm, Schnittrichtung frontal 
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Unterkiefergebiss. 

Embryo M war sehr merkwiirdig. Im Unterkiefer war 
noch keine Zahnleiste gebildet, wohl konnte man ein Zahnepithel- 
feld finden. Rése (28) hat schon bei Embryonen von 5 mm 
Kopflinge eine ,auf Durchschnitten spindelférmige Epithelwuche- 
rung“ gesehen. Diese ,iiber das Niveau der tibrigen Schleim- 
haut hervorragende urspriingliche Epithelverdickung der Kiefer- 
rinder* bezeichnet er als ,primire“, nachdem sie ins Mesenchym 
gewuchert ist, als .sekundire Zahnleiste“. Das Zahnepithelfeld 
von Embryo M war nun ebenso wie bei jungen Gongylusembryonen 
ein verdickter, histologisch modifizierter Epithelabschnitt. Aber 
dieser Abschnitt liefert auch spiter das Operkulumepithel, wie 
schon vorhin hervorgehoben wurde. Darum scheint mir der 
Namen primaire Zahnleiste wenig geeignet. Das Operculo-Zahn- 
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epithelfeld ragt nach meinen Wahrnehmungen nicht iiber das 
Niveau der tibrigen Schleimhaut hervor. 

Auf dem Zahnepithelfelde von Embryo M_ befinden sich 
sieben freie Papillen. Die erste (Tafelfig. 26 A) ist eine grosse, 
runde Zahnanlage, welche eine deutliche Erhabenheit an der Kiefer- 
obertliche verursacht. Die Mesenchympapille zeigt noch keine 
Odontoblasten. Eine noch wenig deutliche Lage von Schmelz- 
epithelzellen bedeckt die Papille. Uber dem Schmelzepithel sind 
die obertlichlichen Zellen sehr eigentiimlich ver&indert, wodurch 
an die Entstehung von Schmelzpulpa erinnert wird. 

Der zweite Zahnkeim ist auch eine freie Papille (Fig. 26 B), 
aber die Mesenchympapille besteht ganz aus einigen Odontoblasten, 
welche schon ein kleines Dentinscherbchen gebildet haben. Das 
Schmelzepithel ist wenig deutlich; Pulpabildung in den ober- 
flichlichen Zellen fehlt. Es ist klar, dass dieser zweite Zahn- 
keim weiter entwickelt ist als der erste, aber alle Zeichen weisen 
darauf hin, dass dieses zweite Zihnchen nur rudimentir ent- 
wickelt ist. Der dritte Keim (Fig. 26C) stimmt mit dem ersten 
iiberein, nur ist er kleiner und besitzt weniger oberflichliche 
Zellen, welche iiberdies noch keine Pulpabildung zeigen. Der 
vierte Keim dagegen stimmt mit dem zweiten tiberein (Fig. 26 D). 
Auch besteht wieder eine auffallende Ubereinstimmung zwischen 
dem fiinften (Tafelfig. 27A) und dritten Zahnkeim. So findet 
man im Unterkiefergebiss von Embryo M eine regelmassige Alter- 
nierung von weit und weniger weit entwickelten Zahnkeimen. 
Die vorderste (mediale) Zahnanlage gehért zu den weniger weit 
entwickelten. Durch graphische Rekonstruktion konnte ich mich 
nun davon iiberzeugen, dass die weniger weit entwickelten sich 
lingual von den dlteren Zahnanlagen befanden. Aus der Unter- 
suchung von Gongylusgebissen ist hervorgegangen, dass diese 
Lage keine sekundare, sondern eine primire ist. Die lingualen 
Zahnanlagen werden nicht aus der Reihe verdrangt; sie haben 
sich mit den labialen niemals in einer Reihe befunden. Darum 
glaube ich berechtigt zu sein, von zwei verschiedenen Zahnreihen 
(Odontostichi) zu reden. Die erste, dritte und fiinfte Zahnanlage 
gehéren zum zweiten Stichos (O111, O12 und O13), die zweite 
und vierte zum ersten (O11 und O72). Der sechste Zahnkeim 
muss nun O13 sein. Dieser Keim (Fig. 278) besitzt jedoch 
kein Dentin. Aber aus der Serie wird es klar, dass er Alter ist 
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als der fiinfte Zahnkeim (in der Zeichnung, die nur einen einzigen 
Schnitt abbildet, weniger deutlich). Nun bleibt noch die siebente 
Papille iibrig (Fig. 27C). Aus der Bestimmung von Abstanden 
und Magen geht hervor, dass sie zu OI gehért. So besteht das 
Unterkiefergebiss von Crocodilus porosus M in jeder Kieferhalfte 
aus Elementen zweier Zahnreihen. Der labialen Reihe gehdren 
die zweite, vierte, sechste und siebente Anlage an, zu der lin- 
gualen Reihe miissen die erste, dritte und fiinfte gerechnet werden. 
Auch zeigt dieser junge Embryo, dass bei Crocodilus nicht nur 
Elemente des ersten, sondern auch des zweiten Odontostichos auf 
dem noch nicht operkularisierten Zahnepithelfeld (als sogenannte 
freie Papillen) entstehen. 

Auch aus Réses (28) Arbeit geht die Alternierung der 
freien Papillen hervor. In seinen Abbildungen 14 und 15 bildet 
er eine Rekonstruktion eines Unterkietergebisses ab (Embryo von 
8 mm Kopflinge), das aus vier Zahnkeimen in jeder Hilfte besteht. 
Zwischen dem zweiten und dem dritten und dem dritten und vierten 
Zahnkeim ist die Entfernung die gleiche. Der erste liegt dicht 
neben dem zweiten und lingual von dem zweiten, dritten und vierten 
Keim. Diese erste Zahnanlage ist nach meiner Meinung O 111, 
die iibrigen sind O11, O12 und O13. Auffallend ist nun Réses 
Mitteilung, dass die erste, zweite und dritte Zahnanlage Dentin 
besitzen. aber dass die zweite (O11) am weitesten entwickelt ist. 
Daraus geht hervor, dass die erste Zahnanlage (O11 1) jiinger ist 
als die zweite (O11). 

Auch ist es evident, dass O11 weiter entwickelt ist, als 
O12 und dieser Keim wieder weiter als O13 (mesio-distale Ent- 
wicklungsrichtung des Gebisses). (In Réses Abbildung 16 und 17 
habe ich vergebens das Dentin von O11 und O1f1 gesucht.) 
Rése spricht von den ,vier Zahnanlagen der ersten Serie“. Diese 
Benennung ist meines Erachtens also unrichtig, denn die Zahn- 
chen sind nicht gleichwertig, sie gehéren zwei verschiedenen 
Odontostichi an. Rdse war aber im Besitz noch junger Embryonen, 
und aus dem Studium dieser Stadien folgt, dass meine Vermutung, 
dass der erste Zahn von Réses Abbildung 14 O111 sei, richtig ist. 

Bei einem Embryo von 5*/4 mm Kopflange fand Rése in 
jeder Unterkieferhalfte nur eine Zahnanlage, noch ohne Dentin- 


-~ 


bildung. Ein Embryo mit einer Kopflange von 7 mm zeigte hinter 
dieser Anlage die Bildung einer zweiten. bei einem Stadium von 
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7*4 mm Kopflange kommen im Unterkiefergebiss drei Zahnkeime 
vor, von denen der erste Dentin besass. Rise meinte nun hinter 
diesen drei Anlagen den Anfang einer vierten gesehen zu haben. 
Da er nun bei einem Embryo von 8 mm Kopflinge vier Anlagen 
fand, nimmt er ohne weiteres an, dass sie die Homologa der 
Keime seines Embryo von 7°) mm sind. Dem ist aber nicht so, 
denn der erste Keim des 7°/4 mm langen Embryo besitzt Dentin, 
der zweite nicht, wahrend beim Embryo von 8 mm der erste 
Zahn wenig oder gar kein Dentin besitzt, der zweite dagegen 
der am weitesten entwickelte ist. Meines Erachtens ist die zweite 
Anlage des Embryos von 8 mm das Homologon der ersten Anlage 
beim 7°/s mm langen Embryo. Die erste Zahnanlage yom 8 mm 
langen Embryo ist also eine Neubildung, welche beim Embryo 
von 7° 4 mm noch nicht angelegt war (sie ist dann auch die erste 
Anlage einer neuen Reihe). Aus dem Obenstehenden ist zu 
schliessen, dass das Krokodilgebiss sich auf folgende Weise ent- 
wickelt: Zuerst entsteht O11, dann O12 und O13. Wahrend der 
Bildung von O13 entwickelt sich vor und lingual von O11 die 
erste Anlage von OIL (O11), und es liegt nun auf der Hand, an- 
zunehmen, dass bald Ol12, O13 usw. entstehen werden, wahrend 
sich der erste Stichos nach hinten ausbreitet. Da die zweite, 
dritte und vierte Anlage (beim Embryo von 8 mm) zum ersten 
Odontostichos gehéren, werden O12, OI13 usw. zwischen diesen 
Zihnchen zur Anlage kommen. Es steht dann auch sehr gut 
mit der von mir gegebenen Erklirung in Einklang, wenn Rose 
schreibt (bei einem Embryo von 9'/2 mm Kopflinge): ,Im Unter- 
kiefer dagegen sind drei neue Zahnanlagen hinzugekommen. Die erste 
neue Zahnanlage liegt vorn an der Spitze des Kiefers, die beiden 
andern haben sich zwischen zweite und dritte resp. dritte und 
vierte Zahnanlage der vorigen Serie eingeschoben*. Darum muss ich 
die Zahnchen, welche zwischen zweité und dritte resp. dritte und 
vierte Anlage von Roses erster Serie eingeschoben sind, als 
O12 und O13 auffassen. Welche Bedeutung die vorn an der 
Spitze entstandene Anlage hat, werde ich bei der Beschreibung 
meines Krokodilembryos N zeigen. So besitzt Réses Krokodil- 
embryo von 9'/2 mm Kopflinge drei Zahnchen in dem ersten 
sowohl wie im zweiten Odontostichos und eine siebente Anlage, 
die unten naher erklirt wird. 

Zufallig hat mein Embryo M (Kopflange 10 mm) auch sieben 





) SG eine ae Svea oe 








154 Martin W. Woerdeman: 


Zahnkeime, und ich habe gezeigt, dass vier zu OJ, die drei iibrigen 
zu Ol gehdren. 


Dieser Zustand ist folgenderweise entstanden, wie ich aus Rises 
Beschreibungen feststellen konnte. Zuerst entstehen die zweite. vierte und 
sechste Zahnanlage. Unterdessen bildet sich vor der zweiten die erste. Dann 
entsteht die dritte, die siebente und schliesslich die fiinfte Anlage und aus 
der Analyse von Rises Befunden geht hervor, dass meine Auffassung des 
Gebisses von M als ein zweireihiges richtig war. Da mein Stadium M mit 
dem 9'/2 mm langen Embryo von Rise iibereinstimmt, bin ich imstande, 
noch eine Mitteilung von Rise zu verbessern. Er schreibt niimlich, dass 
die drei Zahnkeime, welche beim Embryo von 8 mm noch nicht, bei dem von 
9'» mm wohl schon ausgebildet waren ,in Verbindung mit der sich ent- 
wickelnden sekundiren Zahnleiste stehen“. Nun besitzt, wie schon erwihnt, 
Embryo M keine Zahnleiste, wohl fingt beim nur wenig alteren Embryo N 
die Operkularisation an. Ist eine Papille aber nur zum Teil operkularisiert, 
so kann man den Eindruck bekommen, dass eine Zahnleiste schon vorhanden 
sei und dass das Epithel der Papille zum Teil durch die labiale Zahnleisten- 
lamelle und zum anderen Teil durch das Mundepithel geliefert werde (siehe 
Tafeltig 11D und 126). Dem ist aber nicht so, denn das Epithel der Papille 
ist der ausgestiilpte Teil des Zahnepithelfeldes und die sogenannte labiale 
Zahnleistenlamelle ist nur der operkularisierte Abschnitt des Papillenepithels. 
In meiner Terminologie wiirde Rises Angabe also dahin lauten, dass die 
drei zuletzt gebildeten Zahnanlagen (bei einem Embryo mit einer Kopfliinge 
von 9's mm) zum Teil operkularisiert waren. Rise rechnet sie nun in der 
Folge zu den Zahnchen der zweiten Zahnserie. Dagegen muss aber folgender 
Einwand erhoben werden. Rise rechnet so zur zweiten Zahnserie Of 2 
und Oirs; aber Oj11 dagegen nicht. Diese letztgenannte Anlage rechnet er 
zur ersten Serie und namentlich weil diese Anlage eher entstanden ist, also 
noch vor der Operkularisation. Darum ist sie als freie Papille entstanden 
und nicht (in der Terminologie von Rise) in Verbindung mit der sekundiren 
Zahnleiste. Als Ore und Ojrg entstanden, war die Operkularisation bei 
R éses Embryo schon angefangen und daher scheint es, dass sie an einer 
Zahnleiste entstehen. Schliesslich muss noch darauf hingewiesen werden, 
dass Rise die an der Spitze des Kiefers entstandene Anlage auch zur zweiten 
Serie zahIt. Dass ich einer anderen Meinung bin, werde ich unten zeigen. 

Aus dem bisher Gesagten geht deutlich hervor, dass Rises 
Einteilung der Zaihnchen in solche der ersten und 
zweiten Serie nicht richtig ist. Da aber in jedem Lebr- 
buch der Entwicklungsgeschichte Rises Untersuchungen ohne 
jede Kritik referiert werden, habe ich seine Beobachtungen und 
deren Deutung so ausfiihrlich besprochen, umsomehr, weil daraus 
einleuchtet, wie die schéne regelmissige Entwicklung des Gebisses 
dem Untersucher verborgen bleiben kann, der ohne Kenntnis der 
allgemeinen Prinzipien der Zahnleisten- und Gebissentwicklung die 
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sich ihm prasentierenden Zustinde zu erkliren sucht. Es wird, 
nachdem ich auf die regelmassige Gebissentwicklung (Reihen- 
entwicklung in mesiodistaler und labiolingualer Richtung) hin- 
gewiesen habe, mancher Untersucher seine Serien ganz anders 
betrachten als zuvor, und ohne Zweifel wird Regelmiassigkeit 
gefunden werden, wo man sie bisher nicht vermutet hatte. 

Auf die Beschreibung von M kann die von Embryo N sehr 
gut folgen. Die Zahnkeime von N sind in Tafelfig. 28 und 29 
abgebildet. Der vorderste (O111) ist eine kleine, Odontoblasten 
besitzende Papille. worin schon Dentin gebildet ist. Uber der 
Papille findet man eme Anzahl wenig firbbarer oberflachlicher 
Zellen, welche geschwollen sind. Sie sind von der Oberfliche 
durch einige sehr dunkle platte Zellen abgeschlossen. Ohne Zweifel 
hat man hier einen Anfang von Pulpabildung. Auch bei Gongylus 
sah ich schon bei freien Papillen Schmelzpuipabildung. Es _ ist 
auffallend, wie bei diesen freien oberflichlichen Zi&hnchen die 
histologischen Differenzierungen schon einen hohen Grad erreichen, 
wihrend sie doch im Vergleiche mit den spateren Krokodilzihnen 
minimal klein sind. 

Bei Embryo N ist O111 nun aber keine freie Papille, sondern 
sie ist schon zum Teil operkularisiert. Das Auftreten einer 
Operkularisation unterscheidet namlich N von M (cf. Fig. 26A 
und 28A). O11 von Embryo N ist in Fig. 28B abgebildet. 
Diese Anlage ist partiell operkularisiert, sie besitzt mehr Dentin 
als Oi, die Odontoblasten und Schmelzepithelzellen sind aber 
schon rudimentir. In Fig. 28C findet man O12 gezeichnet. 
Deutlich sieht man hier das Operkulum, nur einige wenige Odonto- 
blasten sind gebildet. sie haben ein kleines Dentinscherbchen 
entwickelt. Auch die Entstehung von Schmelzpulpa ist unzweifel- 
haft. Viel weiter ist die hinter O12 liegende O12 entwickelt. 
Es wire diese Tatsache bei dem mesiodistalen Fortschreiten der 
Gebissanlage unerklirbar, wenn die zwei genannten Keime nicht 
zu zwei verschiedenen Odontostichi gehérten. O12 besitzt mehr 
Dentin als O112. Die ganze Mesenchympapille besteht aus Odonto- 
blasten. Der Zahnkeim zeigt noch keine Merkmale einer Reduktion, 
aber es macht doch den Eindruck, dass diese nicht lange mehr 
ausbleiben werden (vgl. z. B. Fig. 28D und 28C). Vergleicht 
man O12 von M (Fig. 26D) mit O12 von N (Fig. 28D), dann 
fallt die Operkularisation bei N auf. O13 ist wieder jiinger als 
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O12 (cf. Tafelfig. 29 A und 28C), Odontoblasten und Dentin sind 
noch nicht gebildet. Dagegen kommt bei O13 (Fig. 29B) durch 
deutliche Odontoblasten gebildetes Dentin und Schmelzpulpa vor. 
O13 und O111 sind nahezu gleich weit in der Entwicklung fort- 
geschritten. Das darf aber nicht wundernehmen, denn Réses 
Stadien von 7*/4 und 8 mm Kopflinge haben gelehrt, dass sie 
ungefihr gleichzeitig entstehen. Schliesslich muss noch auf O14 
hingewiesen werden (Fig. 29C). Dieser Zahnkeim war bei M 
als Gemma schon vorhanden und ist bei N nun schon eine 
deutliche Papille, welche weiter entwickelt ist als die vor ihr 
liegende Anlage (O13). Dadurch verrat dieser Keim seinen 
Charakter als Element von O1, was ich schon bei der Beschrei- 
bung von M angenommen habe. Embryo N besitzt jedoch noch 
einen sehr jungen Zahnkeim, der lingual von O11 und O71 
liegt. Er ist ein Epithelgemma und dieser Keim ist deshalb 
jiinger als die sieben anderen. Diese Tatsache und die Stelle 
der Anlage (in derselben frontalen Fliche wie O11 und lingual 
von O11 und O[f1) macht es sehr wahrscheinlich. dass man es 
hier mit Olli zu tun hat. Nimmt man das an, so wird auch 
Réses Angabe erklirt, dass bei seinem Stadium von 9,5 mm 
auch eine Zahnanlage vorn im Kiefer entstanden sein soll. Rises 
Embryo (Kopfl. 9,5 mm) hat dann wahrscheinlich in OT drei, in 
Ou drei und in Of nur eine Zahnanlage besessen, wihrend mein 
Embryo M in OF vier, in Off drei und Embryo N in OF vier, 
in Ow drei und in Of nur eine Anlage besitzt. Daraus wird 
wahrscheinlich, dass O14 und O11 gleichzeitig zur Anlage 
kommen. Aus einer Vergleichung von Gongylus und Crocodilus 
geht nun hervor, dass Ol bei Crocodilus friiher entsteht als 
bei Gongylus, wihrend der erste Odontostichos eher in Reduktion 
geht. Nun gehért Gongylus zu einer l'amilie, welche, wie ich fand, 
wohl frei intensiv Ziline wechselt, aber doch durchschnittlich nicht 
mehr als einen Ersatzzahn fiir jeden funktionierenden besitzt. 
Zwei, ja oft drei Ersatzzihne besitzt oft ein Krokodilzahn, so 
dass die Krokodile wahrscheinlich viel schneller wechseln und 
daher auch eine schnellere Zahnentwicklung zeigen. 

Durch die beginnende Operkularisierung zeigt Stadium N 
Bilder, welche den Eindruck machen, dass lingual von den Zahnen 
eine Epithelleiste in die Tiefe wuchert und dass das Epithel der 
Zahnkeime in grésserem oder geringerem MaBe durch diese Leiste 
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geliefert wird. Rése hat in diesen Fallen von Zihnchen der 
zweiten Serie gesprochen, welche an einer sekundiren Zahnleiste 
entstinden. Ich halte aus oben angegebenen Griinden diese 
Meinung fiir verfehlt. 

Die Embryonen M und N sind nicht die jiingsten meiner 
Sammlung. B war jiinger, aber in horizontaler Richtung ge- 
schnitten (und dabei ein wenig quer). sodass diese Serie keine 
demonstrativen Bilder fiir die Alternation gab (dies ist m. E. bei 
den Fig. 28 und 29 wohl der Fall). Es sei erwihnt, dass B in 
QO} vier (die zwei vordersten mit Dentin, der letzte als Gemma) 
und in OI zwei Keime besass (cf. Textabb. 13 B). Stadium C besass 
neun Zahnkeime, welche mit den Keimen von N iibereinstimmen. 
Nur war in OF noch ein Zahn zur Anlage gekommen, wahrend 
O11 und Of2 Zeichen einer Reduktion erkennen liessen. 

Embryo A war deutlich weiter in der Entwicklung fortge- 
schritten als M oder N. Er besass nimlich eine deutliche Zahn- 
leiste und die Anlage von vier Zahnreihen. Dabei sind die Ele- 
mente von OL und O11 sehr rudimentiar, sie sind im Begriff, 
vollig zu verschwinden (Abortivzihnchen). Von O1 sind fast alle 
Elemente, von Of dagegen nur die vordersten in Reduktion. 
Die Abortivzahnchen sind in Tafelfig. 30 und 31 abgebildet. Der 
in Fig. 30A abgebildete Keim ist stark reduziert. Er erscheint 
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Abb. 13. 
Schemata der rechten Unterkiefergebisse von Crocodilus porosus 
A = Rises Embryo von 8 mm Kopflinge, B = Stadium B, C = Stadium M, 
D = Stadium N, E = Stadium C. 
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als kleines, ins Mesenchym gesunkenes Dentinscherbchen, das die 
Verbindung mit dem Epithel verloren hat. Nur ein Fortsatz 
des Mundepithels lateral von der Zahnleisteninsertion weist noch 
auf die bestandene Verbindung hin. Die Odontoblasten sind ver- 
schwunden, und rings um die Dentinkappe liegen Phagozyten. 
In Fig. 30B ist ein Abortivzihnchen abgebildet, das noch mit 
der Zahnleiste verbunden ist, die Odontoblasten, das Schmelz- 
epithe! und die Schmelzpulpa sind verschwunden, das Z&ahnchen 
ist aber operkularisiert. In Fig. 30 A macht es, da das Zahnchen 
nicht durch das Operkulum bedeckt ist, den Eindruck, als ob 
diese Zahnanlage lateral von der Zahnleiste aus dem Mundepithel 
entstanden sei. Die Angabe von Rése, dass die Zahnleiste direkt 
lingual von der Reihe der Placoidzihnchen angelegt werde, ist 
denn auch leicht verstindlich. Der dritte der abgebildeten rudi- 
mentiren Zahnkeime (Fig. 30C) zeigt ein kleines Schmelzorgan 
an der labialen Zahnleistenseite. Man erkennt leicht die Amelo- 
blastenlage. die Schmelzpulpa und das dussere Schmelzepithel. 
Dentin ist gebildet: die Odontoblasten sind jedoch degeneriert. 
Medial von dem rudimentiren Zihnchen sieht man eine jiingere 
Anlage, welche einer spiteren Reihe angehdrt. 

Das Abortivzihnchen der Fig. 30C ist auch operkularisiert. 
Das Zihnchen der Fig. 30D dagegen ist viel weiter reduziert 
und ist mit dem Keim der Fig. 30 A zu vergleichen, da es nicht 
operkularisiert ist und als ein im Mesenchym liegendes Dentin- 
scherbchen erscheint, das keinen Zusammenhang mit dem Zahn- 
leistenepithel mehr zeigt. Woh! sieht man noch einen Rest des 
Schmelzorgans als einen Fortsatz des Mundepithels, der sich vom 
Dentinscherbchen zuriickzieht. In Tafelfig. 31 A ist ein Zahnchen 
abgebildet, das mit dem von Fig. 30C grosse Ubereinstimmung 
zeigt. Es ist aber nicht operkularisiert und kleiner. Man muss 
diese Anlage auffassen als eine wenig reduzierte Anlage von O1, 
wihrend die operkularisierte Anlage der Fig. 30C zu der zweiten 
Zahnreihe gehért. Bei fortschreitender Reduktion wird die An- 
lage der Fig. 31A zu einem Abortivzihnchen wie in Fig. 30A 
und D werden. 

Auch die in Fig. 31B und C abgebildeten Abortivzahnchen 
sind nicht operkularisiert und gehéren dem ersten Odontostichos 
an, gleich wie das Zihnchen der Fig. 31 A. Es ist wieder auf- 
fallend, dass hinten im Kiefer (Fig. 31C und B) das Oper- 
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kulum noch nicht so weit entwickelt ist wie vorn (Fig. 31 A, 
Fig. 30D). 

Bei keinem der Abortivzihnchen sah ich Schmelz oder die 
Bildung eines ,Zementsockels*, wie es Rése_ beschreibt, auch 
standen sie nicht mit der Kieferskelettanlage in Verbindung. 

Ausser den Abortivzihnchen besass Embryo A noch viele 
andere Zahnanlagen, welche zwei verschiedenen Typen angelorten. 
Beim ersten Typus (Fig. 32) ist der Abschnitt der Zahnleiste 
zwischen dem Kieferepithel und der Zahnanlage kleiner als beim 
zweiten (Fig. 33), sodass die Anlagen des ersten Typus mehr 
labial in die Zahnleiste sich eingestiilpt haben. In Fig. 52 habe 
ich mit A und B die Rander der Einstiilpungséffnung angegeben. 
Der Abschnitt BC ist dann der nicht eingestiilpte Teil der Zaln- 
leiste. Ein solecher Abschnitt BC fehlt dem Zahnchen des zweiten 
Typus. Man hat hier also zwei Arten von Zahnanlagen vor sich, 
welche Bolk parietale und terminale nennt. Die Zihne der zwei 
Typen alternieren regelmissig. Die parietalen (mehr labialen) 
sind auch weiter entwickelt als die terminalen (sie besitzen z. B. 
Dentin), und daher rechne ich die parietalen zu Ort, die termi- 
nalen zu Oly. Damit ist in Einklang, dass die Zahne von O II 
sich im selben frontalen Niveau mit den Abortivzahnchen von 01 
und die Zahne von OIV mit jenen von Olt befinden. Aus der 
Beobachtung, dass bei den Papillen von OTV schon deutlich 
Schmelzpulpa gebildet ist, aber Odontoblasten und Dentin noch 
nicht zu sehen sind, lasst sich schliessen, dass die Schmelzpulpa 
eher gebildet wird wie die Odontoblastenlage. Embryo E be- 
sitzt einen labialen Odontostichos (0 1), der aus sieben Elementen 
besteht, waihrend O11 auch sieben Zahnehen umfasst. Der 
mediane Zahnkeim gehért zu Ol. Von den sieben Anlagen von 
O1 erscheinen die fiinf vorderen als kleine Dentinscherbchen, 
frei im Mesenchym liegend, wahrend Ausstiilpungen des Kiefer- 
epithels labial von der Zahnleisteninsertion als Reste der Schmelz- 
organe iibrig sind, welche sich von den Dentinkappen zuriick- 
gezogen haben. Diese Dentinscherbchen liegen meistens labial 
von den Schmelzorganen der Anlagen von OQ III. 

O16 und O17 dagegen sind noch kleine Schmelzorgane, sie 
sind also noch nicht so weit in Reduktion wie die ersten fiinf 
Zahnchen von O1, welche ungefahr mit dem Keim von Fig. 30A 
iibereinstimmen, wihrend O16 und O17 dem Zahnkeim von 





‘4 








160 Martin W. Woerdeman: 


Fig. 31A gleichen. Die vorderen sechs Anlagen von OI sind 
kleine, Dentin besitzende Schmelzorgane. O17 zeigt aber noch 
kein Dentin, ist also jiinger als O16 und O17, zwischen denen 
er liegt. In Ott findet man bei Embryo E sechs Elemente; sie 
liegen lingual von den Zahnchen von O17. Lingual von O17 jedoch 
fehlt die Anlage von O17. O16, der zuletzt angelegte Zahn- 
keim von O11, besitzt noch kein Dentin, die iibrigen Zabnchen 
des dritten Odontostichos haben wohlausgebildetes Dentin und 
zeigen auch Schmelzpulpabildung. In Oty kommen fiinf Zahn- 
anlagen vor, welche lingual von den vorderen fiinf Zihnchen von 
Om liegen. Keine dieser Anlagen besitzt Dentin. sie sind nur 
geringe Anschwellungen des freien Zahnleistenendes. 

Die Stadien A und E zeigen also in iiberzeugender Weise, 
dass die Operkularisation des Zahnepithelfeldes anfangt, wenn die 
vordersten Elemente von O1 und OTT schon anfangen rudimentar 
zu werden. Und nun gelingt es der Operkularisation nicht. die 
Anlagen von OT zu bedecken, bevor sie ins Mesenchym gesunken 
sind, um dort resorbiert zu werden. Die Anlagen von O11 dagegen 
werden wohl operkularisiert. Der Reduktionsprozess bei Crocodilus 
verliutt folgenderweise: Zuerst werden die Ameloblasten und 
Odontoblasten undeutlich und verschwinden zuletzt, und der Rest 
der Anlage sinkt ins Kiefermesenchym, wobei die labiale Zahn- 
leistenlamelle mit ausgezogen wird. So entsteht ein Gebilde, das 
einem Schmelzorgane dbnlich sieht. Die Schmelzorgane liegen 
bei den Zahnchen von O1 labial von der Zahnleisteninsertion, 
d. h. von dem Punkte, wo die Operkularisation des Zahnepithel- 
feldes Halt gemacht hat. Bei den Zahnchen von O11 liegen die 
Schmelzorgane an der labialen Zahnleistenflache, d. h. sie hangen 
an dem schon operkularisierten Zahnfeld, also lingual von O01. 

Die Epithelausstiilpung zieht sich weiterhin von dem Dentin- 
scherbchen zuriick. Dieses bleibt im Mesenchym liegen und wird 
durch: Phagozyten aus dem Wege geraumt, es steht niemals mit 
der Skelettanlage in Verbindung und wird auch nicht ausgestossen. 

Vorn im Gebiss, wo die Operkularisierung anfangt, kommen 
zuweilen operkularisierte Anlagen von O1 vor, welche also den 
Anlagen von O11 gleichen. Auch kénnen hinten im Gebiss die 
Anlagen von Ot den Zahnchen von OF gleichen, wenn sie noch 
nicht durch das Operkulum bedeckt sind. Man soll aber in jedem 
Falle einen Zahnkeim mit seinen Nachbarn vergleichen, und dann 
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wird die Deutung der einzelnen Keime leicht fallen. Dabei hat 
man auch zu bedenken, dass nicht nur die Operkularisation, 
sondern auch die Gebissanlage vorn anfangt und allmahlich nach 
hinten schreitet, so dass in jeder Reihe die vorderen Elemente 
weiter differenziert sind als die hinteren. 

Die allgemeinen Prinzipien der Gebissentwick- 
lung, welche bei jungen Gongylusembryonen ge- 
funden wurden, sind nach dem Vorstehenden auch 
bei jungen Krokodilembryonen in Kraft. Aber bei 
Gongylus konnte nur die Resorption der Zahncehen 
von OF festgestellt werden, wihrend bei Crocodilus 
schon die Reduktion von OI und Ol] nachgewiesen 
wurde. Es wird spater gezeigt werden, dass noch 
mehr Reihen der Reduktion anheimfallen. Uberdies 
wird bei Crocodilus Ol eher reduziert als bei Gon- 
gvlus, denn hier gehen die Zahnchen von OF erst 
nach der Operkularisation zu Grunde, bei Crocodilus 
schon vor diesem Prozess. Die Abortivzihnchen 
werden nicht ausgestossen. 

Auf Stadium E folgt in der Entwicklung der Embryo 0. 
Oben wurde schon mitgeteilt, dass man die Zahne von O11 lingual 
von den Zihnen von Of findet. Dasselbe gilt fiir die Zahnanlagen 
von Om und Oty. In frontalen Schnitten sieht man dann 
meistens sowohl einen Zahn von OF wie einen von OIII (siehe 
Fig. 30C und 31A). Auch bei Embryo O sah ich in den fron- 
talen Schnitten viele Gruppen von zwei Zihnen, und vorn im 
Gebiss ist dabei eine deutliche Alternierung wahrzunehmen. Die 
vorderste Gruppe von zwei Anlagen bestand aus einem ziemlich 
grossen, Dentin besitzenden Zahnkeim mit beginnender Reduktion 
und einem kein Dentin besitzenden, terminalen Zahnkeim. Die 
zweite Gruppe war aus einem kleinen, ins Mesenchym gesunkenen 
Dentinscherbchen und einem grossen terminalen, Dentin fiihrenden 
Zahnkeim zusammengesetzt. Das Dentinkliimpchen hing nicht 
mehr mit der Epithelausstiilpung zusammen, welche an der Zahn- 
leisteninsertion sichtbar war. Die zwei Komponenten der zweiten 
Gruppe sind also bedeutend Alter als die der ersten. Die dritte 
und fiinfte Gruppe von zwei Zahnanlagen kommen mit der ersten 
iiberein, nur waren die jungen Elemente dieser Gruppen noch 


nicht so weit entwickelt wie der junge Zahn der ersten Gruppe. 
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Diese Tatsache ist leicht aus dem mesiodistalen Entwicklungs- 
gange des Gebisses zu erkliren. Die vierte und sechste Gruppe 
gleichen der zweiten, aber die Alteren Elemente dieser Gruppen 
sind weniger weit reduziert als der Altere Zahnkeim der zweiten 
Gruppe, was man auch wieder leicht erklaren kann. Die ge- 
nannten Elemente erscheinen als kleine Schmelzorgane an der 
Zahnleisteninsertion. Die regelmissige Abwechselung im Gebiss, 
wie ich sie beschrieben habe, ist so augenfillig, dass ich nicht 
umhin kann, die alteren Zihnchen der Gruppen 2, 4 und 6 zu 
einem QOdontostichos zu rechnen. Lingual von diesem Stichos 
kommt dann eine Reihe, wozu die ilteren Zihnchen der Gruppen 1, 
3 und 5 gehéren. Noch mehr lingual folgt dann eine Reihe, 
welche aus den jungen Elementen yon Gruppe 2, 4 und 6, und 
schliesslich eine, welche aus den jungen Elementen von Gruppe 1, 
3 und 5 besteht. Man muss sich nun fragen, ob die labiale 
Reihe (altere Elemente von Gruppe 2, 4 und 6) dem ersten 
Odontostichos von Embryo E homolog sei, und die Antwort muss 
m. E. verneinend sein. Denn die Elemente von O1 sind bei E 
schon weiter reduziert als in der labialen Reihe von Stadium O, 
und man kann nicht annehmen, dass die fast resorbierten Zabnchen 
von Stadium E bei dem soviel alteren Crocodilus O noch an- 
wesend, ja selbst weniger resorbiert sein sollten als bei Stadium E. 
Darum wird vorlaufig die Zahnreihe, wozu die alteren Zahnechen 
der Gruppen 2, 4 und 6 von Embryo © gehéren, On genannt 
und ein lingual davon liegender Stichos O(n 4-1) usw. Die achte 
Gruppe muss nun bei regelmissiger Alternierung der sechsten 
Gruppe gleichen. Dem ist aber nicht so, denn sie besteht aus 
einem stark resorbierten Dentinscherbchen, das jede Verbindung 
mit dem Epithel verloren hat, und aus einer grossen, weit ent- 
wickelten Anlage, die schon Zeichen einer beginnenden Reduktion 
erkennen lisst. Nun kann m. E. das sebr stark resorbierte 
Dentinscherbchen nicht On4 sein, denn Ons war ein kleines 
Schmelzorgan an der Zahnleisteninsertion mit Anzeichen von Re- 
duktion. On4 liegt hinter On3, wird also spater gebildet als 
On3, und daher ist zu erwarten, dass auch On4 ein Schmelz- 
organ sein wird, das jedoch weniger in Reduktion ist als On3, 
Darum ist es viel wahrscheinlicher, dass die grosse, weit ent- 
wickelte Anlage der achten Gruppe, welche schon Reduktions- 
merkmale zeigt, On4 ist. Dann folgt daraus aber, dass das 
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Dentinscherbchen der achten Gruppe O(n—1I)4 ist. Die zehnte 
und zwélfte Gruppe stimmen mit der achten iiberein. Gruppe 14 
ist aber nur durch ein kleines stark rudimentires Schmelzorgan 
reprasentiert. Es ist O(n—1I)7, welche weniger weit reduziert 
ist als O(n—11)4, O(n—11)5 und O(n—11)6 — Und nun meine 
ich dazu berechtigt zu sein, O(n—f) von Embryo O mit OT von 
Embryo E zu homologisieren. Stadium © wird sich dann yon 
Stadium E dadurch unterscheiden, dass die drei vorderen Elemente 
von Of schon spurlos verschwunden sind. O14, O15 und O16 
sind frei im Mesenchym liegende Dentinscherbchen, und O17 ist 
ein stark rudimentires Schmelzorgan. Die alteren Elemente der 
zweiten, vierten und sechsten Zahngruppe gehéren dann zu OTT 
(nl). Die alteren Elemente der Gruppe 1, 3 und 5 gehéren 
m O(n+1), also zu Oly, und es drangt sich nun die Frage auf: 
..Wo ist O11? Nun stellt es sich aber heraus, dass im Gegen- 
satz zum Alteren Zahn der fiinften Gruppe, der einen wohl ent- 
wickelten, Dentin besitzenden Keim darstellt, der altere Zahn 
von der siebenten Gruppe ein kleines rudimentires Schmelzorgan 
an der Zahnleisteninsertion ist. Dieser Zahnkeim ist also viel 
alter als der altere Zahn der fiinften Gruppe und liegt mehr 
labial; er ist aber noch nicht so weit entwickelt wie der iltere 
Zahn der achten Gruppe (O14). Er ist wahrscheinlich ein Ele- 
ment von Of und also O1l4. Ausser diesem Zahnchen kommt 
in der siebenten Gruppe noch eine grosse Zahnanlage ohne Dentin 
vor. Diese rechne ich zu OIV, was bei der Vergleichung der 
Anlage mit ibren Nachbarn sehr gut stimmt. Die neunte, elfte 
und dreizehnte Gruppe stimmen mit der siebenten iiberein. 

Aus dem oben Mitgeteilten ergibt sich somit, dass in jeder 
Halfte des Unterkiefergebisses von Crocodilus porosus O 13 Gruppen 
von zwei Zihnchen und hinter diesen Gruppen eine einzige Zahn- 
anlage vorkommen, also im ganzen 27 Zahnchen, welche zu sechs 
Zahnreihen gehéren. Von der ersten Reihe fehlen die ersten drei 
Elemente, O14, O15 und O16 sind stark resorbierte, frei im 
Mesenchym liegende Dentinscherbchen, O17 ist ein kleines, rudi- 
mentires Schmelzorgan. Auch in O11 fehlen die ersten drei An- 
lagen. Oll4, Oll5 und O16 sind Kleine, stark rudimentare 
Schmelzorgane, welche an der Zahnleisteninsertion hangen. Von 
Out ist der erste Zahnkeim ein frei im Mesenchym liegendes 


Dentinscherbchen, O12 und O13 sind kleine rudimentare 
11* 
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Schmelzorgane, OIli4 ist ein gut entwickeltes Schmelzorgan, das 
jedoch im Begriff ist, in Reduktion zu gehen, O15 und O16 
sind gut ausgebildete Schmelzorgane ohne Reduktionsanzeichen. 
Sie besitzen Dentin. Von OIv war die vorderste Anlage ein gut 
entwickeltes Schmelzorgan mit beginnender Reduktion, Ory 2 und 
Otv3 sind Anlagen, welche schon Dentin besitzen und noch keine 
Reduktion zeigen; OIv4, OIV5 und OIv6 waren grosse Schmelz- 
organe ohne Dentin. Von Oy sind nur drei Elemente am freien 
Zahnleistenende als grosse Anlagen mit geringer Dentinbildung 
entwickelt, von OyI ebenso nur drei Elemente, welche am freien 
Zahnleistenrand als kleinere Anlagen ohne Dentinbildung sichtbar 
sind. OI besteht also aus sieben Elementen, deren drei vorderste 
ganz verschwunden sind und deren vier hintere stark rudimentar 
erscheinen. Ot besteht ebenso aus sieben Anlagen. Die drei 
vordersten sind resorbiert, die vier hinteren in Reduktien, aber 
nicht so stark wie die Zahnchen von OF. Von der aus sechs 
Keimen bestehenden dritten Reihe sind die drei vorderen stark 
rudimentir, der erste am meisten. Von OTy (welcher aus sechs 
Elementen besteht) zeigt der vorderste Zahnkeim Reduktions- 
zeichen. Von Oy und Ovyt sind nur die drei vorderen Zahnchen 
angelegt, d. h. also in einem Gebiet, wo die Zahnchen von OJ] 
und O1f fehlen. 

Kann ein Gebiss besser demonstrieren: 1. die mesiodistale 
Entwicklungsrichtung der Gebissanlage, 2. die Anlage des Ge- 
bisses in Reihen, so dass jede linguale Reihe jiinger ist als eine 
labial von ihr liegende, 3. die Alternierung in Stellung und im 
Entwicklungsgrade der Komponenten der verschiedenen Reihen ? 

Das Gebiss von Crocodilus O ist iiberaus regelmassig ge- 
baut, was sich auch bei graphischer Rekonstruktion herausstellte. 
Auf Grund der Entwicklungsprinzipien, welche sich aus dem 
Studium jiingerer Stadien ergaben, konnte der Gebissbau von 
Stadium O sehr leicht erklirt werden. Umgekehrt war die 
Leichtigkeit, womit das Gebiss sich analysieren liess, eine Stiitze 
fiir die Richtigkeit dieser Prinzipien. 

Aber Stadium O ist auch in anderen Hinsichten sehr merk- 
wirdig. Es zeigt naimlich, dass im Unterkiefergebiss 
des Krokodils mindestens in vier Zahnreihen Re- 
duktionsvorgange auftreten. Denn O1F und OTT sind 
ginzlich in Reduktion, von O1ll die drei vordersten Anlagen, von 
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OIV nur noch der erste Zahn. Diese Tatsache war bisher noch 
nicht bekannt. Auch Rése hat sie tibersehen. Auch davon ab- 
gesehen, dass es a priori sehr unwahrscheinlich ist, dass Zahnchen, 
welche bei Embryonen von 10—12 mm Kopflinge schon deutlich 
in Reduktion gehen, bei alteren Embryonen (27 mm Kopflange, 
ja fast reifen Embryonen) noch anwesend sein sollten, ist doch 
wohl die Unrichtigkeit dieser Voraussetzung einleuchtend, wenn 
man bei der Untersuchung alterer Embryonen zum Schlusse ge- 
langen muss, dass einige dieser Zihnehen weniger in Reduktion 
sind als bei jiingeren Embryonen, ja selbst grésser sein kénnen. 

Und dennoch hat Rése die Vermutung ausgesprochen, dass 
die Zaihnchen der ersten Zahnserie und einige der zweiten redu- 
ziert wurden und selbst bei fast reifen Embryonen noch vor- 
kommen kénnen. Die weiteren Schliisse Rises sind dann auch 
ebenfalls unrichtig. Die regelmissige Entwicklung und Struktur 
des Reptiliengebisses ist Rése vollkommen unbekannt geblieben, 
und es ist zu verwundern, dass seine Meinungen iiber das Krokodil- 
gebiss immer ohne Kritik in grossen odontologischen Arbeiten 
als geltende aufgenommen werden. 

Auch hat es sich herausgestellt, dass ich Bolk nicht bei- 
stimmen kann, der die Abortivzihnchen zu einer einzigen Reihe 
rechnete (Parastichos). Bolk (8) hat, in einer spateren Arbeit 
seine Meinung aber schon geindert. 

Stadium F ist wieder alter als Stadium O. Bei Crocodilus 
porosus Fk waren in jeder Unterkieferhalfte 15 Gruppen von je 
zwei Zihnen anwesend. Studiert man die rudimentaren Zahn- 
chen genau, dann fallt es auf, dass sie oft gréssere Schmelz- 
organe besitzen als Embryo O. Man kann meines Erachtens nicht 
an ein Wachsen reduzierter Zahnchen denken. Eher muss man 
annehmen, dass die Abortivzihnchen von O und F nicht dieselben 
sind. Und in dieser Meinung wird man bestarkt, wenn man sieht, 
dass die Reste der Schmelzorgane nicht immer an der Zahnleisten- 
insertion hangen, sondern auch oft an der Zahnleiste vorkommen. 
Nach meiner Meinung sind bei F O1 und OI ganz verschwunden, 
Ot und O1y bestehen ganzlich aus rudimentiren Elementen 
(in Olll: 8, in OIvV: 7 Zahnehen), Oy und Oyt zeigen keine 
Reduktionserscheinungen, sie sind aus sieben Anlagen zusammen- 
gesetzt, vorn im Gebiss sind Ovil und OviiI schon angelegt, 
welche jeder aus zwei Keimen besteht. Die Zahnleiste von F war 
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in regressiver Entwicklung begriffen (siebférmige Durchliécherung), 
das freie Ende war geschwollen und ist die Bildungsstatte der 
neuen Zihne. Schliesslich sei Stadium R (zwei Wochen vor der 
Geburt) noch erwahnt. Die Zihne sind noch nicht durchgebrochen 
und neben den Zihnen, welche zum Durchbruch bereit sind, findet 
man noch einige rudimentire Zihne. Sie sind grosse Schmelz- 
organe (kleiner jedoch als die der durchbrechenden Zihne, aber 
grisser als die von Embryo F), welche ganz von der Zahnleiste 
abgeschniirt sind, Hieraus geht hervor, dass ausser den Abortiy- 
zihnen von Stadium F noch andere rudimentar werden. Die 
Resultate meiner Untersuchung des Krokodilunterkiefergebisses 
sind also folgenderweise zusammenzufassen : 

Die Anlage des Unterkiefergebisses und der 
Zahnieiste von Crocodilus wird durch dieselben 
Prinzipien beherrscht wie die Anlage desselben Ge- 
bisses und der Zahnleiste bei Gongylus. Wahrend 
der ganzen embryonalen Periode der Krokodile (bis 
zur Geburt) werden Zaihnchen des Unterkiefer- 
gebisses resorbiert, bei Gongylus war nur die Re- 
duktion zweier Odontostichinachzuweisen. Bei dem 
Krokodil werdenauch noch einige lingual von diesen 
zweiliegenden Reihen rudimentiar und ihre Elemente 
werden im Kiefermesenchym resorbiert. Die genaue 
Zahl der rudimentaren Zahnreihen ist noch nicht 
bekannt (mindestens vier). 


b) Oberkiefergebiss. 


Es war bei jungen Embryonen schwierig, die Grenze zwischen 
Zwischenkiefer- und Maxillargebiss zu bestimmen. Nach der 
Bildung einer deutlichen Zahnleiste ist die Grenze viel besser zu 
sehen, da an ihrer Stelle die Leiste sehr schwach entwickelt ist. 
Gleich wie bei Gongylus werden die ersten Zahnchen 
gebildet als freie Papillen auf einem Zahnepithel- 
feld. Nach der Anlage dieser Papillen wird die 
Zahnleiste gebildet durch Operkularisation des 
Zahnepithelfeldes. Dabei geht die Operkularisation 
von lingual aus, fangt vorn auf dem Kiefer an und 
verlauft dann weiter nach hinten. 
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Den einfachsten Gebissbau zeigte Embryo B. In jeder Ge- 
bisshalfte waren sechs Zahnkeime angelegt. Sie waren freie (nicht 
operkularisierte) Papillen, welche aber nicht alle gleich weit ent- 
wickelt waren: Ich werde eine Beschreibung der einzelnen Keime 
weglassen, sie gehéren offenbar zu zwei Odontostichi. Zu O1 
rechne ich die zweite, vierte, fiinfte und sechste Zahnanlage, zu 
Ot die erste und dritte Papille. Der mediale Keim war also 
wieder Olli. Merkwiirdig ist es, dass O11 und Of2 kleine 
Dentin besitzende Papillen und O12 und O14 dagegen gréssere 
sind. Das weist schon darauf hin (bei diesen freien Papillen !), 
dass O11 und O12 in Reduktion sich befinden. 

Bei Stadium C besteht OT auch aus vier Elementen. Hier 
ist aber O13 auch schon deutlich rudimentir. O11 besitzt eben- 
falls vier Elemente. In O11 und Of12 ist Dentin abgesetzt. 
Vergleicht man B und C, dann sieht man, dass bei C OTT sich 
weiter nach hinten ausgebreitet hat, dass die Dentinbildung in 
in Ol angefangen hat und dass die Reduktion auch bei O13 
eingeleitet ist. 

Embryo M. In jeder Gebisshilfte kommen neun Anlagen 
vor. Davon gehoren fiinf zu O 1 (Tafelfig. 34 A und C und Fig. 354, 
C und D) und vier zu On (Fig. 34A, B und D und Fig. 35 5B). 
Ori, O12 und O13 sind rudimentére Dentinzahnchen, O14 ist 
eine gut ausgebildete Papille und O15 ist gerade angelegt. Lingual 
von O11, O12 und O78 ist noch eine Fortsetzung des Zahn- 
epithelfeldes sichtbar. Die Operkularisation hat angefangen, aber 
die Papillen sind noch nicht bedeckt. Die Fig. 34 D und Fig. 35A 
bis I) zeigen sehr schon, dass die Operkularisation bei den vorderen 
Zahnkeimen weiter fortgeschritten ist als bei den hinteren. 

Auch bei Stadium N sind in OF fiinf und in OTj vier 
Anlagen gebildet (Tafelfig. 36 und Fig. 37). O15 ist der einzige 
Keim von O1, der noch kein Dentin abgesetzt hat. Die vorderen 
zeigen Reduktion. So ist z. B. O12 (Fig. 36D) ein Dentinscherb- 
chen, das schon so weit ins Mesenchym gesunken ist, dass es nur 
noch mit der Spitze am Epithel hangt. Von den vier Anlagen 
von On besitzen O11, O12 und O113 Dentin. Reduktions- 
anzeichen konnte ich nicht auffinden. Ausser den neun be- 
schriebenen Zahnanlagen besitzt N noch drei ganz operkularisierte 
Keime ohne Dentin. Sie alternieren mit den Zahnen von OUI, 
liegen mehr lingual und sind nicht so weit ausgebildet wie die 
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Anlagen von O11. Zweifelsohne hat man die drei vorderen An- 
lagen von OIII vor sich. 

Um sich tiber die Operkularisation eine Vorstellung zu 
machen, vergleiche man die Fig. 37A, B und C miteinander. 
Auch kann man Schnitte an homologen Stellen durch die Gebiss- 
anlage von verschieden weit entwickelten Embryonen vergleichen. 
In Figur 38A ist ein Schnitt durch die Zahnleistenanlage von 
Embryo M und in Fig. 38B ein Schnitt durch die homologe 
Stelle des Kiefers von Embryo N abgebildet. Es ist klar, dass 
beim Wachsen des Embryo das Operkulum an Grésse zunimmt 
und labialwarts wichst, wobei es sich dem Zahnepithelfelde an- 
schmiegt. Eine Wucherung der oberflichlichen Kieferepithelzellen 
fiillt die Grube zwischen Zahnepithelfeld und Operkulum aus. 

Bei den beschriebenen Stadien, wo eine Zahnleiste fehlte, 
war die Grenze zwischen primaxillarem und maxillarem Ge- 
biss sehr undeutlich. Beim Embryo A war die Grenze aber 
sehr deutlich. Das maxillare Gebiss erscheint bei oberflachlicher 
Beobachtung sehr unregelmassig. Analysiert man es aber genau, 
gleich wie oben beim Unterkiefergebiss von Embryo O, dann 
stellt es sich als sehr regelmassig heraus. Es gibt bei A vier 
Odontostichi. Von OT sind O11, O12 und O13 schon ganz resor- 
biert, O14, O15, O16 und O17 sind noch als kleine rudimentire 
Schmelzorgane vorhanden. Ot umfasst fiinf Anlagen, deren drei 
vordere stark, O14 und O115 dagegen weniger reduziert sind. 
Ol besteht aus sechs Keimen. Nur die vorderen zeigen Merk- 
male einer beginnenden Reduktion. In OTIv sind drei Anlagen 
entwickelt. Von Reduktion lasst sich hier nichts nachweisen. 
Es ergibt sich, dass O1 ganz, Ol im vorderen Abschnitt stark, 
O 111 im vorderen Abschnitt schwach und O Iv gar nicht reduziert ist. | 

So zeigt auch Embryo A, dass nicht nur OT und O11, 
sondern gewiss auch Keime von Oil im Oberkiefergebiss rudi- 
mentar werden. Das pramaxillare und maxillare Gebiss von 
Embryo A sind in Textabb. 14 abgebildet. Wo findet man bessere 
Beweise fiir die Richtigkeit der Entwicklungsprinzipien, welche 
ich bei der Gebissanlage gefunden habe, als im Zustande des 
Oberkiefergebisses von Crocodilus porosus A? Auf der Grenze 
von Zwischenkiefer- und Maxiliargebiss ist die regelmassige Alter- 
nation nicht unterbrochen. Gleich wie bei Gongylus ist bei 
Crocodilus das pramaxillare Gebiss nicht so weit entwickelt wie 
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das maxillare. So ist z. B. OI noch nicht im Zwischenkiefer 
entwickelt, wahrend er im vorderen Abschnitt der Maxilla schon 
rudimentar ist. Der vorderste Zahn (mediale Zahn) des Zwischen- 
kiefergebisses gehért zu Ol, der vorderste des Oberkiefergebisses 
zu Ot. Der Untersucher, der die Entwicklungsregeln des Rep- 
tiliengebisses nicht kennt, wirde nie eine richtige Erklarung 
fiir die scheinbare Unregelmassigkeit des 
Gebisses von Embryo A gefunden haben, 
wihrend sie unter Beriicksichtigung der hier Ss it Se ON 

festgestellten Entwicklungsprinzipien zwang- Nw O12 
los erklart werden kann. Ich bin iiber- re 
zeugt. dass man bei genauer Untersuchung 
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und mit Riicksicht auf die Mdéglichkeit, @\0 
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dass von einigen Reihen vorn schon Zahn- \g ry 
chen resorbiert oder hinten im Gebiss wy Os 
noch nicht gebildet sein kénnen, immer \\9¢- O16 
deutlich den klaren, regelmassigen Bau | Mx 4\ 8, ae 
des Gebisses einsehen wird. Bei allem von |e 
mir untersuchten Material ist es mir leicht | 10 Qe 
gefallen, das Gebiss mit Beihilfe der auf- | \| — an 
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Es wird nicht nétig sein, bei der Abb. 14. 


Entwicklung des Oberkiefergebisses linger Schema des rechten 
zu verweilen. Das aufgestellte Schema der Obetkiefergebisses von 
, . aes , i Crocodilus porosus. 
Zahnleisten- und Gebissanlage ist geniigend 


a 2 OP we : : Stadium A. 
begriindet und die iibrigen Stadien von p,, — primaxillares 
Crocodilus wichen davon nicht ab. Gleich Gebiss)s Mx — maxil- 


wie im Unterkiefer wird auch im Ober- _ laresGebiss, 0 =Odonto- 
kiefer die Zahnleiste rudimentar. Ihr peri- thos, @ = Zahnkeim, 
pherer Abschnitt verschwindet, das freie 
Ende bleibt iibrig. Auch im Oberkiefer anlage, Q) = resorbierter 
fand ich bei sehr alten Embryonen noch ee 
Zahnchen, welche der Resorption anheimfallen. Hier gehen also 
auch mehr als zwei Reihen in Reduktion und bis zur Geburt kann 
man diese Reduktion feststellen. 


— rudimentare Zahn- 


Bei sehr vielen Reptilien hatte ich Gelegenheit, die erste Anlage des 
Gebisses (freie Papillen auf einem Zahnepithelfeld, Operkularisation) zu 
beobachten. Auch konnten die Reduktionsprozesse im embryonalen Gebisse 
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studiert werden, und schon hier kann erwihnt werden, dass das Studium zu 
demselben Resultat gefiihrt hat wie die’ Untersuchung bei Gongylus und 
Crocodilus. 

In Kiirze seien noch einige meiner Beobachtungen mitgeteilt: 


3. Lacerta. 
Untersucht wurden: 
Lacerta agilis Serie N (junger Embryo), frontale Schnittrichtung. 
° - oa Ot .« “ )s = ‘ 
‘a - *s H (Zwischenkiefer eines jungenEmbryos), horizontal. 
Verschiedene Serien von jungen Embryonen. meistens noch ohne Gebissanlage. 
Es hat sich nun herausgestellt, dass die Anlage der Zahnleiste, der 
Ziihnchen ‘freie Papillen) und des Gebisses als Ganzes betrachtet, mit der 
von Gongylus iibereinstimmt. Der vorderste (mediane) Zahn gehért zu O17 
Die Reduktion von zwei Odontostichi wurde wahrgenommen; Andeutungen 
einer Reduktion der dritten Reihe wurden gefunden. Die Abortivziihnchen 
werden nicht ausgestussen, sondern im Mesenchym resorbiert. Sie treten 
niemals mit der Kieferanlage in Verbindung und besitzen keine ,Sockel-. 


4. Mabouya. 
Zur Verfiigung stehen: 
Serie A (alter Embryo), horizontale Schnittrichtung. 


B ss .  }, frontale 
C re 
X - | Ewiecheubie fer), hertaontale Schnittrichtung. 


Da bei die sem Tiere namentlich das Zwischenkiefergebiss wichtig war, 
komme ich in einem spiateren Beitrag noch darauf zuriick. Im iibrigen Ge- 
bisse bestand eine regelmiissige Alternation; Elemente mindestens zweier 
Reihen sinken ins Mesenchym, ohne mit der Kieferanlage in Verbindung zu 
treten und werden da resorbiert (nicht ausgestossen). Auf der Grenze von 
primaxillarem und maxillarem Gebiss ist die regelmissige Alternierung 
nicht gestirt. 

5. Anguis fragilis. 

Aus der Sammlung des hiesigen Anatomischen Instituts benutzte ich 
zur Untersuchung : 

Serie A (Kopflange 4 mm), frontale Schnittrichtung, 


B ni . ~ hk a 
a ee ae & on 
oe es Sac 


X (Zwischenkiefer eines alten Embryo), horizontale Schnittrichtung. 
Es ergab sich, dass bei Embryo A in Unter- und Oberkiefer vier 
Odontostichi angelegt waren. Der vordere Abschnitt von O71 ist schon ganz 
resorbiert, der hintere Abschnitt von O17 und der vordere Teil von O 1 sind 
stark reduziert. Bei Embryo B sind im Unterkiefergebiss O01 und O17 ganz 
resorbiert. In O17 fangt die Reduktion an. Auch Oj scheint der Re- 
sorption anheim zu fallen. Man kann also sagen, dass mehr als zwei Odon- 
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tostichi wihrend der embryonalen Periode in Reduktion gehen. Die Zahnchen 
yon Anguis sind sehr primitiv und gehen offenbar schnell zugrunde, denn 
oft ist das Dentinscherbchen schon resorbiert, wenn der Rest des Schmelz- 
organs (Ausliufer der Zahnleiste) noch sichtbar ist. Auch bei diesem 
Tiere werden die Abortivzihnchen nicht ausgestossen, sie kommen auch nicht 
mit der Skelettanlage in Verbindung. Im Gebiss besteht eine sehr deutliche 
Alternation. 


6. Cyclodus Boddaerti. 


In den untersuchten Embryonen: 
Serie A, Kopf eines Embryos mit horizontaler Schnittrichtung. 
a * = . frontaler 

konnte ich das Vorkommen von Abortivzihnchen feststellen. welche nicht 
nur Dentin, sondern auch Schmelz besassen und nicht ausgestossen, sondern 
im Mesenchym resorbiert werden. Die Zahnbildung scheint langsam zu ver- 
laufen, da Ziihnchen einer Reihe schon weit reduziert sein kénnen, wihrend 
die der folgenden Reihe noch nicht angelegt sind. Alternation war in einigen 
Abschnitten des Gebisses deutlich nachzuweisen. 


7. Ptychozoon homalocephalum. 

Untersucht wurden: 

Serie A, Kopflinge 4,5 mm, transversale Schnittrichtung, 
~ wa “ 5,5 mm, frontale = 

Die intensive, schnelle Zahnbildung der Geckotidae fallt beim Studium 
dieser Ptychozoonembryonen sehr auf. So besitzt z. B. Ptychozoon B im 
Unterkiefer drei Zahnreihen. O17 besteht aus fiinf operkularisierten Papillen : 
die vordersten drei besitzen Dentin. 

O11 besteht aus drei ebenfalls operkularisierten Papillen, welche lingual 
von den Anlagen von Of liegen und kein Dentin besitzen. O 111 schliesslich - 
umfasst zwei sehr kleine, in das freie Zahnleistenende eingestiilpte Papillen. 
Wahrend also O1 nur noch fiinf Zahnchen zihlt, besitzt das Tier schon 
Elemente zweier anderen Zahnreihen. Der mediane Zahn ist auch hier 
wieder O11 1. In Figur 39 sind abgebildet O11 und Oyir1, welche nahezu 
in einer frontalen Ebene liegen. Einen so primitiven Zustand wiirde man 
bei Reptilien nicht erwarten. Die zwei Blatter der Zahnleiste sind durch 
eine grosse Masse polygonaler Zellen voneinander getrennt, sodass diese 
Leiste noch den Charakter einer Selachierzahnleiste besitzt. Die Leiste ver- 
lauft ungefabr horizontal. In ihre unterste Lamelle (Zahnepithelfeld) dringen 
zwei dicht nebeneinander liegende Papillen ein. Die labiale liegt ungefahr 
in der Mitte der Leiste (011), die linguale liegt neben dem freien Leisten- 
ende (Oqr1.). O11 besitzt ungefahr zehn Odontoblasten, welche, ohne eine 
deutliche Odontoblastenschicht zu bilden, die Mesenchympapille der Zahn- 
anlage vorstellen. Sie haben eine kleine Dentinkappe gebildet. Uber dieser 
Dentinkappe liegt das verinderte Zahnleistenepithel. Die Zellen haben ihre 
scharfe Grenze verloren. Einige der polygonalen Zellen in diesem Gebiet 
haben einen pyknotischen Kern. Die Mesenchympapille von O 1111 hat noch 
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keine Odontoblasten gebildet. Sie stiilpt einen Zahnleistenabschnitt vor sich 
aus, der aus grossen, eosinophilen, wenig scharf begrenzten Zellen besteht. 

Der Zustand bei diesem Embryo erinnert an den Zustand bei Hai- 
fischen, denn auch bei den letztgenannten Tieren kommt eine Zahnleiste mit 
vielen interlaminiren Zellen vor und stiilpen die Mesenchympapillen sich 
dicht nebeneinander in die Zahnleiste ein (vgl. Fig. 39 mit Abbildungen 
von Haifisch-Zahnleisten nach Hertwig oder Laaser). Die Mesenchym- 
papillen der beiden Zaihnchen haingen zusammen. Sie entstehen aus einer 
Masse runder, stark fiirbbarer Mesenchymzellen, welche das Zahnleistenende 
umgibt. Es bedarf keiner weiteren Erklirung, dass das Dentinzihnchen der 
Fig. 39 (O11) ein Abortivzihnchen ist. Jeder, der die Entwicklung normaler 
Zahnkeime der Geckotiden kennt, wird einsehen, dass die abgebildete Anlage 
schon Anzeichen einer Riickbildung aufweist. Im freien Zahnleistenende 
sieht man eine Kernteilungsfigur, die darauf hinweist, dass das Zahnepithel- 
feld sich noch vergrissern kann, wodurch die Leiste tiefer ins Kiefermesen- 
chym einwuchert. 

Die Zahnchen von O17 hinten im Kiefer sind viel weniger operkulari- 
siert als 014, sie sind fast freie Papillen. Die Zahnanlagen der drei Reihen 
alternieren regelmissig. Die Zahnleiste ist durch Operkularisation eines 
Zahnepithelfeldes entstanden. Die beiden Embryonen waren zu jung um den 
Resorptionsvorgang der Abortivzihnchen zu studieren und um die Zahl der 
in Reduktion gehenden Reihen zu bestimmen. 


8. Gecko. 

Untersucht wurden: 

Gecko verticillatus, Serie A, Kopflinge 14 mm, frontale Schnittrichtung, 
Platydactylus guttatus (verschiedene Serien junger Tiere). 

Gecko zeigt eine tiberaus deutliche Alternation im Gebiss. Viele 
Abortivzihnchen wurden beobachtet, sie werden nicht ausgestossen, sinken 
ins Mesenchym und werden resorbiert. Bei der Resorption bleiben die Dentin- 
scherbchen lange mit der Zahnleiste in Verbindung. Die Zahnleiste ent- 
steht durch Operkularisation eines Zahnepithelfeldes. 


9. Calotes jubatus. 


Neben Material erwachsener Tiere standen zu Gebote: 
Serie E, Kopflinge 7 mm, frontale Schnittrichtung, 
drei Serien von horizontalen Schnitten durch den Zwischenkiefer ilterer 
Embryonen. 

Bolk hat in seinen odontologischen Studien (I) schon darauf hin- 
gewiesen, dass er keine ,Distichie* bei Calotes auffinden konnte. Ich bin auch 
nicht imstande gewesen, bei Calotes Zahnreihen mit alternierender Stellung 
der Zahnanlagen zu entdecken. Calotes ist aber das einzige Reptil gewesen:, 
wo ich die Alternierung nicht auffinden konnte. Ich halte es daher fiir sehr 
wahrscheinlich, dass beim Studium von geeignetem Material die Alternation 
doch nachgewiesen werden kann. 
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10. Pelias berus. 


Zur Verfiigung standen : 

Serie A, Kopflinge 5 mm, frontale Schnittrichtung, 
2 ° 6 mm, ‘ ‘ 
. “ 8 mm, n ; 

Die Literatur iiber die Zahn- und Gebissentwicklung der Schlangen 
ist sehr umfangreich. Uber die Fragen, welche in dieser Mitteilung in Be- 
tracht kommen, bestehen aber nur wenige Literaturangaben. Erwahnt miissen 
hier dann auch nur werden: Tomes (37, 39), Kathariner (16), Voerckel 
(40), Levy (20), Rése (30), Martin (21), Sluiter (34) und Schmiidde- 
rich (32). 

Aus den Angaben dieser Autoren geht hervor, dass bei Vipera auch 
Abortivzihnchen vorkommen (Martin, Rése). Es besteht noch keine 
Ubereinstimmung iiber die Frage, ob die Zahnleisten fiir Gaumen-, Oberkiefer- 
und Zwischenkiefergebiss unabhingig voneinander entstehen (Sc hmiidde- 
rich) oder als Produkte einer einzigen Leiste Rése). Weiter ist noch 
unbekannt, ob die Giftzihne an einer (Kathariner, Rése, Schmiidde- 
rich) oder an zwei Zahnleisten entstehen (Voerckel, Levy). Von den 
zwei Giftzihnen ist nach Voerckel der laterale alter als der mediale, 
nach Schmiidderich bestehen umgekehrte Verhialtnisse. 

a) Unterkiefer. Beim Embryo A ist noch keine Zahnleiste ge- 
bildet. Gleichwie bei den jiingsten Gongylusstadien besteht hier ein Zahn- 
epithelfeld mit beginnender Operkularisation. In jeder Gebisshilfte kommen 
zwei freie Papillen vor (O11 und Of). Linkes und rechtes Zahnepithel- 
feld hiingen in der Medianlinie nicht zusammen. 

Bei Embryo B ist die Zahnleiste noch nicht gebildet, aber es besteht 
ein paariges Zahnepithelfeld. Die gleichen Papillen wie bei Embryo A 
kommen auch bei B vor, aber ausserdem ist noch eine Anlage vor diesen 
zwei gebildet, welche lingual von den iibrigen zwei liegt und jiinger ist (sie 
ist die Anlage von O171). O11 liegt also vor und lingual von 011. 

sei Embryo C sind schon sehr viele Zahnanlagen an einer wohl aus- 
gebildeten Leiste entstanden. Sie gehéren zu vier Odontostichi, deren Ele- 
mente sehr regelmiissig alternieren. Auch Abortivzahnchen sind zu sehen, 
welche nicht ausygestossen werden, sondern ins Mesenchym sinken. Die Zahn- 
leiste entsteht durch Operkularisation eines Zahnepithelfeldes von lingual 
aus. Bei C hiingen linke und rechte Leiste zusammen. 

b) Zwischenkiefer. Das Zahnepithelfeld hingt bei Embryo A 
nicht mit dem Zahnepithelfelde des Oberkiefers und des Gaumens zusammen. 
Es ist nicht paarig. Den Gebissbau werde ich in einem weiteren Beitrage, 
welcher iiber den Eizahn handeln wird, besprechen. 

c) Gaumen. Bei Embryo A besteht eine Grube, wie sie auch bei 
Gongylus beschrieben ist. Der Boden dieser Grube ist ein verdicktes Epithel. 
Zahnanlagen sind noch nicht gebildet. Auch bei Embryo 6 besteht derselbe 
Zustand. Operkularisation fangt an. Bei Embryo C besteht eine linke und 
rechte Gaumenzahnleiste, die vier Odontostichi trigt. Ow und Ory sind 
nur im vorderen Abschnitt des Gebisses angelegt, hinten dagegen noch nicht. 
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Die Zahnchen von Or; und Oy sind vorn im Gebiss in Reduktion (Resorption 
im Mesenchym), hinten alternieren sie regelmissig als parietale Papillen mit 
und terminale Papillen ohne Dentin. Alternation, mesiodistale Ent- 
wicklungsrichtung, Vorkommen von Zahnreihen und yon 
Abortivzaihnchen ist hier also konstatiert. 

Sehr merkwiirdig ist die Tatsache,. dass die Gaumenzahnanlagen an 
der lingualen Fliaiche der Gaumenzahnleiste entstehen. Auch bei anderen 
Schlangen lisst sich diese Tatsache feststellen. Ich fand sie in der Literatur 
nicht erwihnt. Sie beweist, dass die Operkularisationdes Gaumen- 
zahnepithelfeldes von lateral aus geschieht. 

d) Oberkiefer. In Serie A war die Anlage der Oberkieferzahnleiste 
deutlich sichtbar, Zahnanlagen fand ich aber noch nicht. Lateral von der 
Zahnleiste besteht eine Epithelsprosse, die yorn von der Zahnleiste frei ist, 
aber hinten mit ihr in Verbindung tritt. Auf Schnitten entsteht dann das 
Bild von Fig. 40. 

Die Zahnleiste ist eine mit obertlichlichen Kieferepithelzellen aufge- 
fiillte Grube. Labial von dieser Grube ist eine grosse Epithelwucherung 
sichtbar (Anlage des Giftdriisenausfiihrungsganges). 

Bei Embryo B_ besteht auch eine Zahnleistenanlage (Operkularisation 
einer Grube. wie im Oberkiefer von Gongylus) ohne Zahnanlagen. Die An- 
lage des Giftdriisenausfiihrungsganges verhilt sich zur Zahnleiste wie bei A. 
Aber ausserdem ist lateral von der Zahnleiste ein verdicktes Epithel sichtbar, 
das spiiter Munddriisen aus sich hervorgehen lasst, wie ich in einer besonderen 
Mitteilung dartun werde. Tafelfig. 41 zeigt den Zustand im Oberkiefer von B, 
die Anlage des Gaumengebisses ist auch sichtbar. 

Bei Serie C waren die Verhiiltnisse viel komplizierter. Eine deutliche 
Zahnleiste ist vorhanden. Sie trigt vier Zahnanlagen. Der Alteste Zahn 
liegt medial. (Dieser Zahnkeim ist der in Fig. 42 abgebildete.) Eine be- 
ginnende Einfaltung der Schmelzepithellage zur Bildung des Giftkanals ist 
schon sichtbar. Hinten und mehr nach oben liegt ein zweiter Zahnkeim 
(Ersatzzahn ?). Zwischen beiden und mehr lateral liegt ein Zahnkeim, der 
nicht so weit entwickelt ist als der mediale Zahnkeim, aber weiter als dessen 
Ersatzzahn. Gegen diesen Zahnkeim und den medialen lagern sich zwei 
Auslaufer des Epithelsprosses (der mediale Ausliufer ist in Fig. 42 sichtbar), 
Hinten und mehr medial von diesem lateralen Giftzahn liegt sein Ersatzzahn. 
Die vier beschriebenen Zahnkeime alternieren also sehr regelmassig. Somit 
bestehen zwei Giftzahnanlagen, jede mit einem Ersatzkeim. Wo in Fig. 41 
das verdickte Epithel lateral von der Zahnleiste endigte, ist bei C eine 
Driisenanlage entstanden (siehe Fig. 42). In Fig. 42 ist auch sehr schén zu 
sehen, dass die Gaumenzahnanlagen an der lingualen Fliche der Zahnleiste 
hingen. Mit Schmiidderich bin ich also einig, dass die Zahnleisten 
gesondert entstehen, und dass die Giftzihne, von denender 
mediale der zuerst gebildete ist, an einer einzigen Leiste 
entstehen. 

Weiter hat die Untersuchung gezeigt, dass auch bei Pelias die 
Zahnleiste durch Operkularisation eines Zahnepithelfeldes 
entsteht, dass die ersten Zahnanlagen freie Papillen sind 
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und dass mindestens zwei Odontostichi in Resorption gehen, 
Auch im Gaumengebiss werden Zihnchen resorbiert. Das 
Gebiss in Unter-, Zwischen- und Oberkiefer, sowie des 
Gaumens zeigte alternierende Stellung und Entwicklungs- 
grad der einzelnen Zahnanlagen. Das Zahnepithelfeld des 
Gaumenswirdvon lateral aus operkularisiert, so dass in spateren 
Stadien die Gaumenzahnanlagen an der lingualen Fliche der Zahnleiste ge- 
bildet werden. 
1l. Coronella laevis. 
Untersuchen konnte ich 

Serie A, Kopflinge 5 mm, frontale Schnittrichtung, 

Serie B, > 5,5 , i » 

Im Unterkiefer von Embryo A und auch von B war eine paarige 
Zahnleiste gebildet. Sowohl im Unterkiefer wie im Oberkiefer alternierten 
die Zahnkeime sehr regelmissig. Auch der Oberkiefer besitzt eine gut ent- 
wickelte Zahnleiste. Von der Gaumenzahnleiste ist nur der vordere Teil 
als Leiste sichtbar, der hintere Teil ist noch eine Grube, welche durch Oper- 
kularisation yon lateral aus geschlossen wird. Im Gaumengebiss kommt nur 
eine Zahnanlage vor, welche die ganze Grube ausfiillt. Sie stimmt mit den 
freien Papillen im Oberkiefergebiss von Gongylus A, B, F und G iiberein. 

Die Zahnleisten von Zwischenkiefer, Oberkiefer und Gaumen werden 
gesondert angelegt. 

12. Coluber. 
Von diesem Tier konnte ich nur einen einzigen Embryo untersuchen. 
Serie A, Kopflinge 6 mm, frontale Schnittrichtung. 

Uber das Zwischenkiefergebiss kann ich hier nichts mitteilen. Im 
Oberkiefer kommen freie Papillen in einer Zahngrube vor, die namentlich 
hinten noch sehr geriumig ist (siehe Tafelfig, 43). Im Unterkiefer ist das 
Zahnepithelfeld zum Teil operkularisiert und triagt einige freie Papillen. Eine 
Gaumenzahnleiste ist noch nicht gebildet, es besteht eine Grube (siehe 
Tafelfig. 44) mit verdicktem Boden (Fig. 43 ist ein vergriésserter Abschnitt der 
Fig. 44). Urspriinglich bestehen bei Schlangen jederseits von 
der Medianlinie zwei Zahnepithelfelder. Das labiale wird 
zur Oberkieferzahnleiste, das linguale zur Gaumenzahn- 
leiste. Zwischen beiden Feldern entsteht ein Mesenchym- 
wall (Operkulum), der das maxillare Zahnfeld von lingual 
nach labial, das Gaumenzahnepithelfeld von labial nach 
lingual iiberwaichst. Das Zahnepithelfeld wird im Ober- 
kiefer zur lateralen Lamelle der Zahnleiste und im Gaumen 
zur lingualen Lamelle. So entstehen die Zahnkeime an der 
lateralen Fliche der Oberkieferzahnleiste und ander lingu- 
alen Fliche der Gaumenzahnleiste. 

Noch sei darauf hingewiesen, dass die Zahnleistenbildung 
bei Schlangen mit jener anderer Reptilien tibereinstimmt 
auch die Anlage des Gebisses (Reihenbildung usw.) verlauft 
bei ihnen wie bei den tibrigen Reptilien. Da aber die Zahn- 
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bildung der Ophidia eine sehr intensive ist, sind die Verhiltnisse oft noch 
sehr primitiv. Die Abortivzihnchen sind sehr klein und gleichen dem 
Zahnchen der Fig. 39. 

Die Zahnleiste eines jungen Schlangenembryos gleicht der Selachier- 
zahnleiste. 

Ich habe nun in einigen sehr kurzen Angaben gezeigt, dass 
die Zustinde, welche an Schnittserien von Reptilienembryonen 
gefunden wurden, vollig durch die allgemeinen Prinzipien der 
Zahnleisten- und Gebissentwicklung erklart werden kénnen, welche 
sich bei der Untersuchung von Gongylus und Crocodilus ergaben. 
Ja, oft haben sie mich noch in der Meinung bestirkt. dass die 
bei Gongylus und Crocodilus gegebenen Erklarungen die allein 
richtigen sind. 


Zusammenfassung. 


Die Ubersicht der gewonnenen Resultate kann sehr kurz 
sein, da die wichtigsten Ergebnisse schon im Text hervor- 
gehoben sind. 

1. Die Zahnleiste entsteht durch ,Operkularisation* eines 
,Zahnepithelfeldes*, zuerst vorn im Kiefer, spiter mehr nach 
hinten. Das .Operkulum* wachst von lingual nach labial, aus- 
genommen das Operkulum der Gaumenzahnleiste, welches von 
labial nach lingual wachst. Die ,mesiodistale Entwicklungs- 
richtung“ der Operkulisierung erklirt die Verschiedenheiten 
zwischen vorderem und hinterem Zahnleistenabschnitt, worauf 
einige Untersucher hingewiesen haben. Bevor das Operkulum 
sich gegen das Zahnepithelfeld anlegt, entsteht eine Grube, zum 
Teil durch oberflachliche Kieferepithelzellen ausgefiillt. 

2. Die erste Anlage der Zahne ist ein ,Epithelgemma‘, 
das durch eine bindegewebige Papille ausgestiilpt wird. So ent- 
steht das ,Papillenstadium*. Wenn die Papillen entstehen, bevor 
das Operkulum das Zahnepithelfeld (welches die Zahnanlagen tragt) 
bedeckt hat, erscheinen sie als ,freie Papillen‘. 

3. Nachdem einige Papillenzahnchen entstanden sind (wobei 
auch hier die vorderen eher entstehen als die hinteren und die 
Gebissanlage also auch von vorn nach hinten fortschreitet), ent- 
stehen von neuem Zihnchen vorn im Kiefer und stehen dabei in 
den Zwischenraumen zwischen den schon angelegten Zahnchen 
und lingual von diesen. Bei der weiteren Entwicklung werden 
stets mehr Zihnchen in den hinteren Zwischenraumen angelegt. 
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Es entstehen so zwei Reihen von Zahnchen, welche ganz un- 
abhingig voneinander angelegt werden und niemals in einer 
Reihe gestanden haben. In beiden Reihen, von denen die labiale 
also eher angelegt ist als die linguale, schreitet die Anlage neuer 
Zahnehen von vorn nach hinten fort. Die dem Kieferrande parallel 
verlaufenden Reihen, welche ich nach Bolk Odontostichi nannte, 
unterscheide ich nach der Folge, in der sie angelegt werden, als 
O1, OIL usw. Es sei hier noch darauf hingewiesen, dass ich, 
wie aus dem Obenstehenden hervorgeht, die Definition Bolks 
(7, 5. 105): Kin Odontostichos besteht also aus einer Menge 
gleichaltriger Glieder von einer grossen Zahl von Zahnfamilien‘, 
nicht iibernehmen kann, da die Elemente eines Odontostichos 
nicht gleichaltrig sind, sondern nacheinander angelegt, die vorderen 
eher als die hinteren. In einem folgenden Beitrag wird gezeigt 
werden, dass nur eine kleine Anderung der Definition geniigt, 
um sie auch fiir meine ,Odontostichi* brauchbar zu machen. 

Nach Anlage von O11 entstehen O11, OIV usw. Die Ele- 
mente dieser Reihen ,alternieren“ in Stellung und Entwicklungs- 
grad. In allen Reihen verlauft die Anlage regelmissig von vorn 
nach hinten. 

4. Ist das Zahnepithelfeld operkularisiert, bevor O 11 angelegt 
ist, dann gehéren alle freien Papillen zu O1. Es hangt also von 
der Entwicklungsschnelligkeit des Operkulums ab, ob die freien 
Papillen zu einem oder mehreren Odontostichi gehéren. 

5. Eine noch unbekannte Zahl der zuerst angelegten Odon- 
tostichi geht vor der Geburt zugrunde. Die Zahnchen sinken 
ins Mesenchym und werden da resorbiert. Sie werden nicht aus- 
gestossen. Die Bedeutung der Abortivzihnchen und Abortiv- 
zahnreihen kann hier noch nicht diskutiert werden (siehe Bei- 
trag II). 

6. Die Zahnleiste, welehe durch Operkularisation des Zahn- 
epithelfeldes entstanden ist, wuchert danach ins Mesenchym. Neue 
Zahnchen entstehen immer am freien Zahnleistenende. Niemals 
wurde eine Anlage an der Flache der Leiste beobachtet (fiir die 
Erklarung siehe Beitrag II). 

7. Der vorderste Zahnkeim von O11, Olv, Ovi usw. liegt 
medial vor dem vorderen Keime von O01, OI, OV usw. 

8. Die Zahnleiste des Unterkiefers ist urspriinglich paarig. 


Die Zahnleisten des Gaumens und Oberkiefers hingen urspriing- 
Archiv f. mikr. Anat. Bd. 92. Abt. 1. 12 
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lich nicht zusammen (bei Schlangen). Zwischen Zwischenkiefer- 
und Oberkieferzahnleiste wird eine Grenze erst nach eingetretener 
Operkularisation deutlich. Auf dieser Grenze wird die regel- 
miassige Alternation nicht gestért. 

9. Die zwei Giftzihne von Pelias berus gehéren zu zwei 
verschiedenen Odontostichi; der mediale wird zuerst angelegt. 

10. Bei jungen Embryonen von Reptilien mit intensiver 
Zahnbildung treten Zustinde auf, welche der Zahn- und Gebiss- 
anlage der Selachier iiberraschend ahnlich sind. 
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3. Dritte Unterkieferzahnanlage von Gongylus ocellatus F (5. I. 4). 
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325 1. 

7. Frontaler Schnitt durch den Unterkiefer von Gongylus ocellatus A 
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Erste (A), zweite (B) und dritte (C) Zahnanlage von O 11 bei Gongylus 
ocellatus D (Unterkiefer). 250/1. A = D. 3.1.18. B= D. 3. IL. 8. 
C D. 3. II. 3. 
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dilus porosus N. 68/1. 

Tafel VIII. 
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Einige Abortivzihnchen aus dem rechten Unterkiefergebiss von 
Crocodilus porosus A. 65/1. A=>A 2.UL5. B=A. 3.1.2. 
C=A.3.11.8 D=A.4.I1. 9. 

Einige Abortivzihnchen aus dem Unterkiefergebiss von Crocodilus 
porosus A. 65/1. A= A5.TI2. B= AZI9. C=AQYXILS. 
Parietale Zahnanlage im Unterkiefer von Crocodilus porosus A 
(6.1.9). 100/1. 

Terminale Zahnanlage im Unterkiefer von Crocodilus porosus A 
(A 7. 1. 4). 100.1, 


Tafel IX. 
Einige Zahnkeime aus dem Oberkiefergebiss von Crocodilus po- 
rosus M. 65/1. A= M.2.1V.7. B= M.3. IL. 2. C = M.3. IIL. 5. 


D M. 4. IT. 8. 

Einige Zahnkeime aus dem Oberkiefergebiss von Crocodilus porosus M. 
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Einige Zahnanlagen aus dem Oberkiefergebiss von Crocodilus po- 
rosus N. 651. A= N.4.I.9. B=N, 5. 1.6. C=N.6.IL 7. 
D=N.7.1.4. EB = N.8. IL. 7. 
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Frontaler Schnitt durch die Unterkieferzahnleiste eines Embryo von 
Ptychozoon homalocephalum (B. 3. IV. 4). 325.1. 
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(A 2. VI. 11). 2650/1. 
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Beitrag II. 


Uber die Anlage des Ersatzgebisses und den Zahnwechsel 
(Distichie- und Matrix-Theorie). 


Hierzu 10 Abbildungen. 
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A. Literaturiibersicht. 


sevor man durch Hertwigs (17, 18) Untersuchungen zur Einsicht 
gekommen war, dass die Ersatzzahne der Reptilien an einer Epithelleiste 
gebildet werden, herrschten sehr verschiedene Anschauungen iiber ihre An- 
lage, welche auf unrichtiger Deutung der auf Schnitten oder in sorgfaltig 
praparierten Kiefern wahrgenommenen Tatsachen beruhten. 

In seiner beriihmten ,Odontography* (1840—1845) fussert O wen (26) 
sich folgendermahen: Der neue Zahnkeim entwickelt sich stets neben der 
Basis seines Vorgaingers. Die Giftzihne der Schlangen folgen einander von 
hinten nach vorn, aber in fast jedem anderen Falle wird der Ersatzzahn an 
der lingualen Seite seines Vorgiangers angelegt. Dabei nennt Owen die An- 
lagen der Ersatzzihne ,nascent matrices‘. 

Nach Tomes (36) liegt neben jedem Zahn eine ,area of tooth for- 
mation‘, ein Gebiet, wo man viele Zahnsaickchen nebeneinander liegend findet. 
Wenn man das Kieferepithel lingual von den funktionierenden Zahnen ver- 
folgt, sieht man, dass es einen Zellstrang in die Tiefe sendet. Kommt dieser 
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Strang zu der ,area of toothformation‘, dann wird er undeutlich, tritt aber 
zwischen den einzelnen Zahnanlagen wieder deutlicher hervor. ,It (der Zell- 
strang) is seen in direct continuity with the enamel-organ of the youngest 
tooth-germ but one, while its blind extremity forms all that as yet exists 
of the youngest tooth-germ*. T omes (37) meint dann auch, dass die Schmelz- 
organe der Ersatzziihne durch den Zahnsack ihrer Vorgiinger abgegeben 
werden; so stehen sie alle durch einen Zellstrang miteinander in Verbindung. 


Hertwig hat zu gleicher Zeit aber gezeigt, dass der Epithelstrang, 
den Tomes beschreibt, den Durchschnitt einer Epithelleiste darstellt. An 
dieser .Zahnleiste* entstehen die Ersatzzihne durch das Eindringen von 
Bindegewebspapillen in die Leiste und Ausstiilpung des Leistenepithels. 

Wie ich schon im ersten Beitrage hervorgehoben habe, besteht 
Meinungsverschiedenheit iiber die Frage, ob die zuerst angelegten Zihnchen 
und die Ersatzziihnchen .an einer und derselben Leiste entstehen. Einige 
Forscher nehmen neben der Zahnleiste noch eine ,Ersatzleiste* an, wihrend 
andere die Zahnleiste Ersatzleiste nennen, wenn die Bildung der Ersatzzihne 
an derselben Leiste anfiangt. 

Leche (23) hat die Aufmerksamkeit darauf gelenkt, dass bei Iguana 
die Abortivzihnchen in dem oberflichlichen Teil der Zahnleiste entstehen. 
Die zuerst funktionierenden Zihne und ihre Ersatzkeime werden an der- 
selben Leiste angelegt, aber durch Einstiilpung des tiefen Endes der Zahn- 
leiste. Dabei stiilpt die Kindegewebspapille sich nicht am tiefsten Punkte 
der Leiste ein, sondern mehr seitlich, wie Rise auch fiir den Menschen 
nachgewiesen hat. Nach Levy (24) wiichst die Zahnleiste iiber die Anlage 
der ersten Zihne als Ersatzleiste weiter. Bei Pelias berus aber hat man 
zuerst nur eine einzige Leiste, welche die ersten Zihnchen liefert. Dann 
aber kommen in einem ilteren Stadium zwei Leisten zum Vorschein. Es 
stiilpt sich also neben der primiren Zahnleiste vom Mundhdéhlenepithel eine 
zweite, die sogenannte Ersatzleiste ein. Auch Sirena (32) hat mitgeteilt, 
dass bei den Schlangen die erste Zahnleiste zugleich als Ersatzleiste ange- 
sehen werden muss, doch dass diese letztere sich auch neu vom Mundhéhlen- 
epithel aus ins Bindegewebe erstreckt 

Nach Rése (28) besitzen die Reptilien nur eine einzige Leiste, die 
in ihrem peripheren Abschnitt die ersten Zahnchen bildet, wonach ihr freies 
Ende dann als Ersatzleiste fortbesteht. 

Hoffmann (19) nimmt an, dass die ersten Anlagen an einer Zahn- 
leiste (auch Schmelzkeim genannt) entstehen, und wenn die ersten Keime 
sich abgeschniirt haben, fiingt die Bildung der Ersatzzihne an derselben Leiste 
an, welche dann den Namen ,Ersatzleiste* triigt. Hoffmann referiert 
auch Sirenas Arbeit. Sirena gibt nach Hoffmann zwei Bildungsarten 
der Ersatzzihne an, erstens direkt aus dem Mundepithel, 2. aus dem Schmelz- 
organe der Vorgiinger (d. h. aus einem Epithelstrang, der jedes Schmelz- 
organ mit dem Mundepithel verbindet. Siehe auch Tomes [36}). Hoff- 
mann kommt dann zum Schluss: ,Von einer Ersatzieiste, an welcher die 
neuen Ersatzzihne ihren Ursprung nehmen, spricht Santa Sirena also 
nicht.“ Ich bin aber der Meinung, dass Santa Sirena und Tomes die 
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Ersatzleiste wohl gesehen haben und ihre Bedeutung fiir die Bildung der 
Ersatzzihne geahnt, aber ihre Art als ,Leiste‘ nicht erkannt haben 

Nach den Angaben der meisten Autoren werden die Ersatzzihne am 
freien Zahnleistenende angelegt (Rise, Hoffmann, Leche), wobei noch 
angemerkt werden muss, dass die Papille meistens mehr seitlich in die Leiste 
dringt (Rise, Leche), Levy (24) jedoch nimmt die Bildung von Zihnen 
an zwei verschiedenen Stellen an (niimlich am Zahnleistenende und am so- 
genannten Zahnleistenknie, cf. Beitrag I). Er meint dadurch die Zickzack- 
stellung der Zihne bei jungen Tieren erkliren zu kinnen. Die Bedeutung 
dieser Stellung fiir den Zahnwechsel werde ich unten erwihnen. 

Vorher muss noch mitgeteilt werden, dass die Zahnleiste einiger 
Reptilien nicht das ganze Leben hindurch intakt bleibt. Bekanntlich wird 
die Zahnleiste der Krokodile (nach Rise [29] schon bei Embryonen von 
27 mm Kopflinge) siebartig durchlichert. Es bleibt dann aber nach Rise 
ein mitten im Mesoderm liegendes diinnes, oft fadenfirmiges Epithelband 
iibrig, welches gleichwohl in continuo hinter simtlichen in Entwicklung be- 
griffenen Zahnanlagen verliuft. Bei der Ringelnatter ist (bei alteren Em- 
bryonen) auch keine Spur einer Zahnleiste mehr zu erblicken (Levy). Die 
Zahnleiste ist von Bindegewebe durchwachsen. Es bleiben nur einige 
Epithelnester iibrig. Diese sind es dann, welche unter den dazu nétigen 
Bedingungen sich zu einem Schmelzorgan gestalten, indem das unterliegende 
Bindegewebe in Papillenform in sie hineinwichst. Von diesem Schmelz- 
organ kinnen sich dann wieder neue Teile absondern und Anlass zu einer 
neuen Zahnbildung geben“ (Levy). 

Hoffmann (19), der in seiner Monographie die Entwicklung der 
Krokodilzihne auch erwahnt, kommt ebenfalls auf diesen eigenartigen Zahn- 
leistenschwund zu sprechen. ,Bei sehr jungen Tieren,* sagt er, ,bei welchen 
die Zihne noch nicht nach aussen durchgebrochen sind, ist die Zahnleiste 
oder der urspriingliche Schmelzkeim schon verschwunden. Die spiateren Er- 
satzzihne bilden sich dann auch wie bei Siugetieren mit wechselnden 
Zihnen aus der Anlage des Schmelzorgans der vorigen Ersatzihne.‘ 

Sowohl Levy wie Hoffmann nehmen also in den Fillen, wo die 
Zahnleiste bis auf einige Epithelnester verschwindet, eine Anlage von Ersatz- 
zihnen aus den Schmelzorganen ihrer Vorginger an. 

Nach diesen Mitteilungen iiber die Anlage der Ersatzziihne miissen 
noch einige Literaturangaben iiber den Zahnwechsel erwaihnt werden. 

Bekanntlich wechseln die Reptilien ihr ganzes Leben hindurch Zihne 
(sind polyphyodont). Nicht alle Reptilien aber wechseln gleich oft. So 
scheinen auch Reptilien vorzukommen, welche niemals wechseln. Rise (30) 
erwiihnt diese Tatsache fiir Chamaeleo und Hatteria. Bei Chamaeleo fand 
er aber trotzdem im Oberkiefer hinter den funktionierenden Zihnen eine 
wohlentwickelte Zahn- oder Ersatzleiste. Baur (3) und Harrison (16) 
haben Ersatzziihne bei Hatteria gefunden und nehmen an, dass in bestimmten 
Abschnitten des Gebisses ein triiger Zahnwechsel stattfindet. So soll auch 
bei Agama nach Frl. Carlsson (14) der Zahnwechsel nicht in allen Ge- 
bissabschnitten gleich intensiv sein. 
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Um die Intensitaét des Zahnwechsels beurteilen zu kénnen, ist die 
Zahl der Ersatzzihne, welche man hinter jedem Zahn findet, von Bedeutung. 
Untersucht man das genauer, so wird oft die Aufmerksamkeit auf die Tat- 
sache gelenkt, dass bei vielen Reptilien die Ersatzzihne in Reihen geordnet 
sind und dass hinter den fungierenden Zihnen also mehr oder weniger Er- 
satzzahnreihen vorkommen. Auch fallt es dann auf, dass der Zahnwechsel 
vielfach alternierend verliuft, wodurch der Eindruck entsteht, dass die Zahne 
und Ersatzkeime in Zickzackreihen stehen. 

Namentlich Levy hat darauf hingewiesen (24). Er sagt, dass die 
Stellung der Zahne im allgemeinen der Art ist, dass ein Zahn hinter dem 
anderen steht, doch treten dabei die verschiedensten Abweichungen auf, so 
auffallend, dass man gelegentlich sogar zwei Zahnreihen vortindet. Auch hat 
Hertwig (18) bei Amphibien schon die Aufmerksamkeit darauf gelenkt, 
dass bei grésseren Exemplaren die Ziihne vielfach in zwei Reihen stehen, 
aber nicht unmittelbar nebeneinander, sondern derartig geordnet, dass sie 
eine Zickzacklinie bilden, indem die Ziahne der zweiten Reihe hinter die 
Interstitien der ersten zu liegen kommen. Fiir die Reptilien ist dies nach 
Levy auch zutreffend. Von den Schlangen z. B. schreibt er: ,Die Stellung 
der Zibne auf den von mir untersuchten Kieferteilen war typisch einreihig ; 
doch befand sich nicht immer ein Zahn genau hinter dem folgenden, sondern 
stellenweise sah man etwas kleinere zur Seite geriickt, etwa im Interstitium 
zweier Ziihne, ab und zu auch unmittelbar neben einem anderen. Dieser 
letztere Fall kommt jedoch viel seltener vor. Trotzdem spreche ich nur von 
einer Reihe, da die Zihne gewissermassen alternierend, in Zickzacklinie 
stehen, wobei der zweite Zahn die Funktion des alsbald ausfallenden Neben- 
mannes zu iibernehmen hat. 

Auch bei einigen Arten von Haifischen ist die alternierende Entwick- 
lung der Ersatzzihne bekannt. Jentsch (20) beschreibt die Anlage der 
Ersatzzihne in Reihen hintereinander, so dass die Zihne der zweiten Reihe 
jedesmal zwischen die Zaihne der ersten Serie zu stehen kommen. Er ver- 
gleicht diese Erscheinung mit einer ahnlichen bei den Plakoidschuppen vor- 
kommenden. Die Schuppen einer Querreihe stehen nimlich nicht direkt hinter 
denen der vorhergehenden Reihe, sondern alternieren mit ihnen in der 
Stellung, so dass je eine Schuppe sich zur Halfte zwischen zwei ihrer Vor- 
ginger einfiigt. 

Zahlreich sind die Literaturangaben, welche sich auf einen alter- 
nierenden Wechsel der Giftziihne bei Schlangen beziehen. De Terra (35) 
beschreibt diese Eigentiimlichkeit folgenderweise: ,Auf dem beweglichen 
Kiefer ist Raum genug fiir zwei Giftzihne, aber es ist immer nur ein Zahn 
volistiindig am Knochen ankylosiert, so dass an der Seite Platz genug fiir 
einen anderen iibrig bleibt. Geht ein Giftzahn verloren, so entsteht der 
Reservezahn seitlich von ihm und nicht an der gleichen Stelle, demzufolge 
die rechte und linke Seite des Knochens abwechselnd funktionierende Zaihne 
haben. Die Reservegiftzihne liegen in parallelen Reihen, in welchen Zahne 
von fast gleichem Alter paarweise angeordnet sind. Es wird daher der Gift- 
zahn abwechselnd von der einen und der anderen Reihe ersetzt. Da die 
Zihne paarweise und fast gleichaltrig gruppiert liegen, so folgt daraus, dass 
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der Ersatz schnell und regelmassig vor sich gehen muss. Diese zwei Serien 
junger Entwicklungsorgane, die dazu dienen, den Giftapparat in bestandiger 
Funktion zu erhalten, sind bei keinem anderen Tier vorhanden (I. c. 8. 144)‘. 
Bei Vipera berus fand Leydig (25) die Giftzihne in drei Querreihen an- 
geordnet. Tomes (36) fand sie bei den Solenoglyphen in zwei parallelen 
Reihen angeordnet. Sie besitzen paarweise das gleiche Alter. Bei Cobra 
dagegen fand der Autor nur eine einzige Reihe von Ersatzgiftzihnen. 
West (39), der die Anlage der Ersatzzihne von Bungarus ceylonensis in 
zwei parallelen Reihen fand, deren Elemente, alternieren, meint dafiir die 
folgende Erklirung geben zu kénnen. Er stiitzt sich dabei auch auf eine 
briefliche Mitteilung von C.8.Tomes. Die Maxilla der Viperidae ist mehr 
spezialisiert als bei anderen Gruppen von Schlangen, durch ihre Kiirze und 
die Natur der Giftzihne. Eine Zwischenstellung wird eingenommen durch 
Enhydris und Platurus. Bei diesen letztgenannten Tieren trigt die Maxilla 
zwei Giftzihne nebeneinander, welche fast gleichzeitig in Funktion treten. 
Jeder stammt aus einer einfachen Ersatzzahnreihe. bei genauer Beobachtung 
fallt es auf, dass die Giftzihne nicht genau gleich alt sind; eine leichte 
Alternierung lasst sich nachweisen. Diese Verhiltnisse nimmt West auch 
bei Viperidae urspriinglich an. Bei diesen Tieren konnte aber die Entwick- 
lung durch die Verkiirzung des Kiefers nicht mehr nahezu gleichzeitig statt- 
finden, und wurde daher deutlich alternierend, so dass stets nur ein Zahn 
der zwei Reihen funktioniert und abwechselnd ein Zahn der ersten und der 
zweiten Reihe mit dem Kieferknochen verwachst. Diese alternierende Stel- 
lung hat Weir Mitchell (38) nach Wests Meinung unrichtig gedeutet. 

Rése (31) beschreibt den Giftzahnwechsel der Kreuzotter folgender- 
weise: ,Die beiderseitigen titigen Giftzihne werden immer gleichzeitig ge- 
wechselt und haben stets die gleiche Entfernung voneinander. Steht der 
linke auf dem inneren Sockel des linken Oberkiefers, so steht der rechte 
auf dem iusseren Sockel der rechten Seite. Beim niachsten Zahnwechsel 
verwiichst der linke Ersatzzahn mit dem dusseren, der rechte mit dem inneren 
Sockel der gleichnamigen Seite. Ich habe niemals beobachtet, dass beide 
Giftzihne auf den inneren oder beide auf den fusseren Sockeln stinden. 
Ein derartiger Zahnwechsel wiirde fiir die Kreuzotter von grossem Nachteile 
sein, weil dann die Giftzihne bald nahe aneinander, bald weit voneinander 
entfernt stinden.* 

Phisalix (27) sah bei Viperidae im Gegensatze zu den Colubridae 
die Giftzihne ,en deux séries de huit germes dentaires. Ces huit germes 
dentaires sont disposés par paires d’Age A peu prés égal. D’une maniére 
plus précise: ils alternent de maturité dans chaque série... C'est donc 
alternativement une dent de l’une puis de l’autre série qui remplace le crochet. 
en exercice*. 

Schliesslich muss ich noch die Angaben iiber einen alternierenden 
Zahnwechsel bei fossilen Reptilien erwaihnen. Bei den Labyrinthodonten 
erwihnt Owen (26), schon wiederholt in Kiefern alternierend einen Zahn 
und eine leere Alveole gefunden zu haben. Dabei liegen die Alveolen nicht 
in einer Reihe, sondern éfters alternierend mehr oder weniger nach aussen. 
Auch bei fossilen krokodilaihnlichen Reptilien kommt dies zur Beobachtung. 
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Teleosaurus priscus (Crocodilus priscus Soemmerring) zeigt eine regel- 
missige Alternation beim Zahnwechsel. M. H. von Meyer nennt daher 
dieses Fossil ,Aelodon*. Uberdies stehen die Zihnchen abwechselnd etwas 
héher und tiefer (Zittel [40)). Auch bei anderen Fossilen tritt diese Er- 
scheinung auf. Uberdies zeigen sich noch einige Eigenartigkeiten beim Zahn- 
wechsel der fossilen Reptilia. So bestehen bei den Hadrosauridae (Hadro- 
saurus und Diclonius) mehrere in vertikaler Richtung tibereinander stehende 
Reihen von Zihnchen (auf Oberkiefer und Dentale), welche ein dichtes 
Pflaster bilden. Die Ersatzzihne schieben sich zwischen die funktionierenden 
ein und kamen schon in Gebrauch, noch ehe letztere vollstindig abgekaut 
und ausgefallen waren (Zittel und Burckhardt [12}). Nach Owen (26) 
miissen bei Plesiosaurus dolichodeirus im hintersten Abschnitte des Unter- 
kiefers die Ersatzziihne bereits so stark ausgebildet neben den zu ersetzenden 
koéxistiert haben, dass die Reihe von Alveolen sich nach hinten allmihlich 
gabelt und dass dort somit zwei Spitzenreihen wohl gleichzeitig in Funktion 
waren. 

Nach Burckhardt (12) stehen bei den ornithopoden Dinosauriern 
die Ersatzziihne alternierend mit den zu ersetzenden. 

Auf die Angaben Brooms (10) iiber einen siugetierihnlichen Zahn- 
wechsel bei einigen Cynodontien und auf die histologischen Vorgiinge beim 
Zahnwechsel gehe ich hier nicht ein. 

Aus der gegebenen Literaturiibersiciit lasst sich rekapitulieren : 

1. Es besteht Meinungverschiedenheit iiber die Beziehung 
zwischen Zahn- und Ersatzleiste 

2. Der Zahnwechsel geht oft alternierend von statten. Die 
Ursache dafiir scheint in einer verschiedenen Entwicklungsstelle 
an der Zahnleiste zu liegen. Bei dieser Alternation kommen 
wieder verschiedene Zustinde vor. Im funktionierenden CGebiss 
zeigt sie sich nimlich vielfach in der Stellung der Zihne, welche 
von einer Zickzacklinie bis zu einem zweireihigen Zustand gehen 
kann. 

3. Die Ersatzzihne kommen zuweilen schon in Funktion 
neben oder hinter ihren Vorgangern. 

4. Die Ersatzzihne der Giftzihne liegen in Reihen und 
alternieren dabei. Bolk (4, 5, 6, 7, 8, 9) hat bei der Entwick- 
lung des Reptiliengebisses eine regelmassige Alternation von 
-parietalen* und ,terminalen“ Zahnanlagen gesehen. Die Zahn- 
anlagen liegen in zwei Reihen (Odontostichi) (Exostichos und 
Endostichos) deren Zahne sich spater zwischeneinander einschieben 
und so das scheinhar einreihige Reptilgebiss bilden. Der alter- 
nierende Zahnwechsel weist aber noch auf die urspriingliche Zwei- 
reihigkeit hin (Distichie-Theorie). 
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Die Bildung der Ersatzzihne geht von zwei Reihen von 
zahnbildenden Zellgruppen (Matrices) aus, deren Elemente alter- 
nieren (Matrix-Theorie). 

Adloftf (1, 2) hat sich gegen diese Bolkschen Theorien 
gewendet. Ausfiihrlicher findet man Bolks Meinung und Adloffs 
Kritik in meinem ersten Beitrage referiert. Ich beabsichtige nun 
in dieser zweiten Mitteilung zu untersuchen: 

1. Das Verhaltnis zwischen Zahn- und Ersatzleiste, 

2. die Anlage der Ersatzzihne, 

3. den Zahnwechsel, jedoch ohne Beriicksichtigung der histio- 
genetischen Vorginge. 

In der Hauptsache wird dieser Beitrag eine Prifung der 
Distichie- und Matrix-Theorie enthalten. 


B. Eigene Untersuchungen. 
1. Rezente Reptilien. 

Nachdem die Zahnleiste durch Operkularisation eines Zahn- 
epithelfeldes entstanden ist (siehe Beitrag I), wobei die auf diesem 
Felde als freie Papillen gebildeten Zahnanlagen zu Zahnleisten- 
zahnchen werden, dringt die Leiste tiefer ins Kiefermesenchym 
ein. Dadurcb wird lingual von den Zahnchen, welche nahe dem 
lingualen Epithelfeldrande angelegt waren, eine Fortsetzung der 
Zahnleiste sichtbar. An dieser Fortsetzung entstehen nun wieder 
neue Zihnchen und bei ihrer Entstehung fiel es mir auf, dass 
sie immer gerade da entstehen, wo das Zahnepithelfeld in das 
Operkulum iibergeht, d. h. also am freien Zahnleistenrande. Auch 
nun wichst die Zahnleiste noch tiefer ins Mesenchym hinein und 
es entsteht wieder lingual von den jungen Zahnchen eine Fort- 
setzung der Leiste, so dass es den Eindruck macht, als ob die 
Zahnchen nicht am freien Zahnleistenrande, sondern an der labialen 
Flache der Leiste entstehen. Nach einiger Zeit hért aber 
das Wachstum der Zahnleiste auf und nun bildet sie 
nur Zihne an ihrem freien Rande. Wahrend dieser Ent- 
wicklung der Zahnleiste sind einige Reihen der zuerst angelegten 
Zahnchen rudimentaér geworden und ihre Elemente resorbiert. 
Die Zahl der Reihen ist mir nicht in allen Fallen bekannt 
geworden, da ich dafiir nicht geniigend regelmassig im Alter 
aneinander anschliessende Embryonen besass. Auf Grund der im 
ersten Beitrag mitgeteilten Tatsachen kann aber ruhig behauptet 
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werden, dass mehr als zwei Reihen rudimentir werden. Also 
gehen nicht nur die als freie Papillen gebildeten Zahnanlagen 
zugrunde, sondern auch solche, welche an der Zahnleiste (auf dem 
operkularisierten Zahnepithelfeld) gebildet sind. Dass sie dabei 
schon ziemlich grosse Zahne sein kénnen, hat mir der Befund 
von Abortivzihnen bei einem Krokodilembryo zwei Wochen vor 
der Geburt gezeigt. 

Rése u. a. fassen die zuerst als freie Papillen angelegten 
und spiter zuriickgebildeten Zahnanlagen zusammen unter dem 
Namen ,embryonale Dentition*. Die danach angelegten Zahnchen 
betrachten sie als die, welche sofort nach der Geburt funktionieren. 
Mit dieser Auffassung kann ich mich nicht einverstanden erkliren. 
Die Anwesenheit von sehr weit entwickelten, grossen Abortiv- 
zihnen bei so alten Krokodilembryonen mahnt zur grissten Vor- 
sicht! Bis jetzt wissen wir nicht, welche Zahnreihe 
die bei der Geburt fungierende sein wird und man 
geht zweifelsohne garnicht fehl, wenn manannimmt, 
dass dies bei verschiedenen Reptilien nicht immer 
dieselbe ist. 

Daraus leuchtet ein, dass die Grenze zwischen Abortivgebiss 
und funktionierendem Gebiss noch nicht bekannt ist, und dass 
daher auch der Zeitpunkt unbekannt ist, wo man anfangen kann, 
die das Abortivgebiss bildende Zahnleiste Ersatzleiste zu nennen. 

Zwischen Zahn- und Ersatzleiste besteht kein 
Unterschied. Es besteht nur eine einzige Leiste, 
welche zuerst die AbortivzAhnchen bildet und spater Zihnchen 
tragt, die nicht rudimentar werden, sondern zum funktionierenden 
Gebiss gehéren. 

Es besteht nun nach meiner Meinung kein Grund, 
von Zahnleiste und Ersatzleiste zu reden. Dadurch 
kann nur der Eindruck gegeben werden, dass es zwei verschiedene 
Leisten gibt, was ja nicht der Fall ist. Die einzige Leiste zuerst 
Zahnleiste und spater Ersatzleiste zu nennen, hat auch keinen 
Sinn. Uberdies ist es beim Embryo oft schwer zu sagen, ob man 
die Leiste noch nicht oder schon als Ersatzleiste betrachten muss. 

Rése (30), der lingual von den Zahnen bei Chamaeleo einen 
Zahnleistenfortsatz fand, den er Ersatzleiste nennt, schliesst 
daraus, dass wahrscheinlich bei den Chamaeleonen ein Zahnwechsel 
vorkommt, sonst wire die Anwesenheit einer Ersatzleiste ihm 












Zur Entwicklungsgeschichte von Zihnen und Gebiss der Reptilien. 191 


nicht klar. Dieser Auffassung begegnet man auch wiederholt bei 
anderen Autoren. Sieht man lingual von den Zabnen einen Zahn- 
leistenfortsatz, so wird er sofort mit dem Namen Ersatzleiste 
belegt. Die Zahne aber entstehen, wie ich bei allen untersuchten 
Reptilien fand, am freien Zahnleistenrande (ausgenommen die Ele- 
mente der ersten Reihen) und schieben sich langsam der Zahnleiste 
entlang zum Mundepithel hin. Dadurch wird lingual von den 
Zahnen ein Abschnitt der Zahnleiste sichtbar, die nun entweder 
wieder neue Zahne am freien Rande bilden kann, oder auch nicht. 
DieAnwesenheit eines Zahnleistenabschnitts lingual 
von den Zahnen beweist nur, dass diese Zahne sich 
schon vom freien Zahnleistenrande entfernt haben, 
aber garnicht, dass die Zahnleiste noch zur Bildung 
von Ersatzzahnen fahig ist. 

Auch aus diesem Grunde halte ich den Name Ersatzleiste 
fiir irrefiihrend, da man nicht bestimmt sagen kann. ob der Zahn- 
leistenfortsatz lingual von den Zaihnen bei Chamaeleo wirklich 
noch Ersatzzihne produzieren wird. 

Mit dem Obenstehenden habe ich nach meiner Meinung zur 
Geniige begriindet, warum ich den Namen Ersatzleiste nicht ge- 
brauche. Weil der Name Zahnleiste schon eingebiirgert ist, wird 
fiir das operkularisierte Zahnepithelfeld dieser Name auch in 
dieser Arbeit weiter gebraucht. Eine Ersatzleiste von der Zahn- 
leiste zu unterscheiden, ist nicht berechtigt.") Nach diesen Vor- 
bemerkungen werde ich an erster Stelle den Gebissbau -eines 
erwachsenen Reptils beschreiben, um daraus die Reihenfolge des 
Zahnwechsels kennen zu lernen. Ich wahle hierzu das Unter- 
kiefergebiss von Varanus chlorostigma, von welchem im hiesigen 
anatomischen Institute ein Wachsplattenrekonstruktionsmodell 
in hundertfacher Vergrésserung vorhanden ist (siehe Abb. 1 
und 2). ; 
Im rechten Unterkiefergebiss des Varanus (A) fand ich neun 
durchgebrochene Zahne mit ihren Ersatzzahnanlagen. Ich werde 
aus noch mitzuteilenden Griinden fiir einen Zahn und dessen 
Ersatzzihne Bolks Bezeichnung ,Zahnfamilie“ gebrauchen und 


‘) Vielleicht ware es besser, das operkularisierte 
Zahnepithelfeld ,Gebissleiste* (Bolk) zu nennen, und dabei 
zu bedenken, dass sie sowohl das Abortivgebiss, wie auch das bei der Ge- 
burt funktionierende und das Ersatzgebiss bildet. 
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nenne die vorderste Familie F1, die zweite F2 usw. Bei der 
Betrachtung der Schnittserie fallt es nun augenblicklich auf, dass 
die altesten Zihne der verschiedenen Familien (d. h. die fun- 
gierenden Zihne) nicht alle gleich alt sind. Jene der Familien 
3, 5, 7 und 9 sind 
mit dem _ Kiefer- 
knochen verwachsen, 
Scohmelzorgane jene von Fe, F4, 
Fé und Fs _ sind 

wohl schon durchgebrochen, aber 
noch nicht mit dem Knochen ver- 
wachsen. So ist auch in diesem 
Gebiss wieder eine Alternation auf- 
zufinden. Diese Alternation wieder- 
holt sich aber auch sehr schén bei 
den Ersatzzihnen, wie aus den 
Abbildungen 1 und 2 ersichtlich 
ist. In Abb. 1 ist eine Zeichnung 
des auf ‘4 reduzierten Modells 
abgebildet. Die mit dem Kiefer- 
knochen verwachsenen Zahne sind 
vom Knochen abgesigt, und die 
Fig. 1. Sageflache ist in der Abbildung 
Paccenges cine Vocmee ‘iehtbar Gel FF, Fr und Fo) 
tte (Serie A). a Zwischen den abgesigten Zahnen 
100 X "Ys. von F3, F5, F7 und F9 und ein 

wenig lingual von diesen Zihnen 

liegen die noch nicht verwachsenen dltesten Elemente von F 4, F6 
und F's. Hinter den genannten Zihnen sieht man die Ersatzzihne. 
Die Familien 3, 5 und 7 bestehen aus vier, die Familien 2, 4, 
6 und 8 aus drei Zihnen. Die jiingsten Anlagen der Familien 
3, 5 und 7 sind nur leichte Zahnleistenanschwellungen mit den 
typischen histologischen Verdnderungen, welche die Zahnanlage 
einleiten. Im Modell sind sie nicht deutlich zu sehen und darum 
nicht gezeichnet. Bei starkerer Vergrésserung der Zeichnung 
von Abb. 1 bekommt man ein Bild, das in Abb. 2 wiedergegeben 
ist. Nur drei Zahnfamilien sind da abgebildet, aber das geniigt, 
um die deutliche Alternation im Ersatzgebisse zu zeigen. Be- 
stimmt man namlich die Anheftungsstellen der Zahnanlagen an 
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der Zahnleiste, dann sieht man, dass die Altesten Zahne der 
Familien a und ec in einer Linie liegen (O1 in der Zeichnung). 
Die altesten von Familie b und d liegen auch in einer Linie 
(02), welche aber dem freien Zahnleistenrande naher (also mehr 
lingual) liegt. Und so lasst 
sich leicht zeigen, dass die kor- 
respondierenden Anlagen der 
alternierenden Familien an iden- 
tischen Stellen der Zahnleiste 
angeheftet sind. Dieser Gebiss- 
bau stimmt iiberraschend mit 
dem Bau des embryonalen Ge- 
bisses (siehe Beitrag I) iiberein. 
Die dem Kieferrande parallel 
verlaufenden Reihen  iiberein- 
stimmender Zihne sind, wie ich 
unten zeigen werde, die Bolk- 
schen Odontostichi, und daher 
habe ich die am weitesten ent- 
wickelten mit 01 bezeichnet, die 
zweite mit Oz usw. Das funktio- 
nierende Gebiss besteht also aus 








Fig. 2. 
Elementen von O01 undO2, dabei gehema eines Teiles des in Fig. 1 
sind die Elemente von O02 noch abgebildeten Modells. 


nicht mit dem Knochen ver- 

wachsen. Bis jetzt habe ich F1 und F9 noch nicht beschrieben. Man 
kann sagen, dass die Familien 2, 4, 6 und 8 ihren Altesten Zahn 
gerade verloren haben, sein Nachfolger ist wohl durchgebrochen, 
aber noch nicht mit dem Kiefer verwachsen. Auch F1 hat nun 
seinen Altesten Zahn verloren, und der Alteste Zahn von F3 (ob- 
wohl er noch mit dem Kiefer verwachsen ist) ist im Begriffe aus- 
gestossen zu werden. Man sieht daraus, dass nun der Zahn- 
wechsel bei den Familien 1, 3, 5, 7 und 9 anfangt, nachdem er 
bei F2, F4, F6 und Fs schon stattgefunden hat. Diese Tat- 
sache erklirt auch, dass die Familien 1, 3, 5 und 7 aus vier 
Elementen bestehen. Wenn namlich die altesten Zane ausge- 
fallen sind, bestehen sie ebenso wie F2, F4, F6 und Fs aus 
drei Elementen. Nur F9 besitzt noch drei Elemente, da der 


vierte Zahnkeim noch nicht angelegt ist. 
Archiv f. mikr. Anat. Bd. 92. Abt, I. 13 
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Aus dem Bau des hier beschriebenen Varanusgebisses, 
welcher zum Teil aus Abb. 1 ersichtlich ist, und den ich in Abb. 3 
schematisch wiedergegeben habe, sind viele wichtige Schliisse zu 
ziehen. 

Es hat sich herausgestellt, dass der Zahn- 
wechsel alternierend stattfindet, und dass er dabei 
vorn im Kieferanfangt und nach hinten fortschreitet. 
Auch die Ersatzzaihne werdenalternierend gebildet, 
und auch hierbei zeigt sich die mesio-distale Ent- 
wicklungsrichtung. Weiter ist in Abb. 1 und 2 zu sehen, 
dass die Zahnfamilien nicht quer auf der Langsachse 
der Zahnleiste stehen, sondern von vorn lateral nach 

4 Meotoninve hinten und medial verlaufen und dass 
| die Schmelzorgane der einzelnen Familien dach- 


o% ~: £2 ziegelartig iibereinander liegen (gleichwie die 
i $y . v9 Ersatzzahne bei Haifischen). Dureh die eigen- 
\\\, fe artige Richtung der Zahnfamilien trifft man 
Was auf frontalen Schnitten oft Zihne von zwei, 

a \y\ 4 ja drei Familien. Sieht man dann einen 

Wy “7 alten Zahn und lingual davon jiingere, so darf 

Wee man die jiingeren nicht als Ersatzzihne des 

*\y"? alten Zahns betrachten, da beim Studium der 


\\e 
O76ses) + erie oft herauskommt, dass die jiingeren zu 


Fig. 3 anderen Familien gehéren. Es ist dann 
Schema des rechten guch unbedingt nétig. fiir das 
Unterkiefergebisses  Stydium des Zahnwechsels Schnitt- 
serien zu untersuchen und_= sich 
nicht mit der Untersuchung einiger 
(luerschnitte zufrieden zu geben. Ich mache noch darauf 
aufmerksam, dass das funktionierende Gebiss nicht nur aus Zihnehen 
von O1 und ©2, sondern auch schon von 03 besteht. 

Sehr schén zeigt sich der Gebissbau an Horizontalschnitten 
der Kiefer. Von den vielen untersuchten Reptilien habe ich oft 
Serien horizontaler Schnitte untersuchen kénnen, und immer 
liessen sie eine klare Alternation im Ersatzgebiss sehen. Nur 
ein Beispiel werde ich hier geben. In Abb. 4 sieht man einen 
Teil eines horizontalen Schnittes durch den Oberkiefer eines er- 
wachsenen Exemplares von Lacerta. Sehr schén zeigt die Ab- 
bildung die regelmassige Abwechslung von mit dem Kieferknochen 


eines Varanuschloro- 
stigma (Serie A). 
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verwachsenen und noch nicht verwachsenen Zahnanlagen. Auch 
in der Lage ihrer Ersatzzahne ist Alternation sichtbar. Ich kénnte 
noch viele solcher Abbildungen von verschiedenen Reptilien geben, 
aber es mag das Beigebrachte geniigen. Ubrigens wird jeder, der 
sich die Mihe nimmt, Gebisse einiger Reptilien zu untersuchen, 
zweifellos die Richtigkeit des hier Mitgeteilten anerkennen miissen. 
Das Schema der Abb. 5 mag meine Auffassung der Gebifstruktur 
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Fig. 4. 
Abschnitt eines horizontalen Schnittes durch das Oberkiefergebiss einer 
Lacerta (A 12. If. 5). Vergr. 1 x« 2s, 
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Fig. 5. 

Schema eines Ersatzgebisses eines Reptils mit lebhaftem Zahnwechsel. 
F 1, F2 sind die Zahnfamilien, 1, 2, 3 usw. sind die Zahlen der Zahnreihen. 
@ = Zahn. CS = ausgestossener Zahn. 
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der Reptilien noch naher erlautern. Das Schema zeigt das Ge- 
biss eines Reptils mit lebhaftem Zahnwechsel. Hinter jedem Zahn 
findet man drei oder zwei Ersatzzahnanlagen. Der mediale Zahn 
(der zu O5 gehért) besitzt zwei Ersatzzihne. Der zweite hat 
ebenfalls zwei Ersatzzihne, aber bei der mikroskopischen Unter- 
suchung stellt sich heraus, dass diese nicht so weit entwickelt 
sind als jene des ersten Zahnes. Auch liegen sie mehr lingual. 
Die Zihne der zweiten Familie gehéren also zu O6, O8 und O10. 
Die dritte Familie stimmt mit der ersten iiberein. Die vierte 
aber stimmt nicht mit der zweiten iiberein. Sie besteht namlich 
aus vier Zihnen. Der funktionierende Zahn der vierten Familie 
ist deutlich alter als jener von F2, denn er ist im Begriffe, aus- 
gestossen zu werden, waihrend sein Altester Ersatzzahn beinahe 
durchgebrochen ist. Daher ist es wahrscheinlich, dass dieser Er- 
satzzahn das Homologon des Altesten Zahnes von F2 darstellt 
(also zu O6 gehdrt), wahrend der fast ausgestossene Zahn von 
F4 kein Homologon in F2 hat, sondern da schon ausgefallen ist. 
Nimmt man das an, dann sind die tibrigen Ersatzzihne von F 4 
den Ersatzzahnanlagen von F 2 homolog und wirklich sind sie auch 
nahezu gleich weit entwickelt. Nur sind die Zahne von F 4 ein 
wenig jiinger als die von F 2. Diese Tatsache ist dadurch zu 
erkliren, dass 4 auch mehr nach hinten im Gebiss liegt. Eine 
Vergleichung der Zahnkeime von F4 mit den Anlagen von F3 
zeigt iiberdies, dass die Keime von I 4 zu Reihen gehéren, welche 
lingual von den Reihen liegen, wozu die Keime von F 3 gehdren. 
5 stimmt mit F 3 nicht ganz iiberein, denn wihrend der funktio- 
nierende Zahn von F3 ein gut ausgebildeter mit dem Knochen 
verwachsener Zahn ist, ist der alteste Zahn von F5 ein stark 
resorbiertes, fast ausgestossenes Element, dessen Ersatzzahn bald 
zum Durehbruch gelangen wird. Auf Grund alnlicher Argumen- 
tation wie bei F4 und F2 lasst sich zeigen, dass der alteste Er- 
satzzahn von F5 das Homologon des fungierendes Zahnes von 
I’3 ist. Die Familien 6 und 8 stimmen mit F4 iiberein. Die 
F7 und F9 stimmen mit F'5 tiberein. Nur kann leicht gezeigt 
werden, dass die Zaline hinten im Miefer noch nicht so weit aus- 
gebildet sind als vorn. So ist z. B. der alteste Zahn von F 4 ein 
fast ausgefallener, der alteste von F 6 zeigt beginnende Resorption 
und der alteste von F'8 ist gerade mit dem Kieferknochen ver- 
wachsen. Man kénnte nun den Einwand erheben, dass es nicht 
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einleuchtet, warum dann diese Zihne fiir homolog und Elemente 
einer Reihe gehalten werden. Die Antwort darauf muss lauten, 
dass bei der Rekonstruktion die Lage der Zahne ausweist, zu 
welcher Reihe sie gehéren, und dass eine Vergleichung des Ent- 
wicklungsgrades der Zihne mit jenem ihrer Nachbarn die Richtig- 
keit des aufgestellten Schemas beweist. Da der alteste Zahn von 
Fs gerade mit dem Kieferknochen verwachsen ist, kann man er- 
warten, dass der alteste Zahn von F 10 noch nicht mit dem Kiefer 
verwachsen sein wird. Das ist dann auch der Fall, dieser Zahn 
ist schon durehgebrochen, aber noch nicht verwachsen und neben 
dem Zahne findet man noch ein kleines Dentinscherbchen, das 
die Verbindung mit dem Knochen schon verloren hat, aber noch 
in der Schleimhaut steckt. Es ist der Uberrest des Vorgingers. 
Wihrend die jiingsten Anlagen von F 4 und F6 kleine Schmelz- 
organe sind, ist der jiingste Zahnkeim von Fs nur eine kleine 
Zahnleistenanschwellung, welche jiinger ist als die jiingste Anlage 
von F7 und lingual von dieser Anlage liegt. Der jiingste Keim 
von F 10 ist aber wieder ein kleines Schmelzorgan und also weiter 
entwickelt als der jiingste von Fg, Auch liegt er nicht lingual, 
sondern labial von der jiingsten Anlage von I 9, welche mit der 
jiingsten von F 7 homolog ist. Daraus ergibt sich, dass der jiingste 
Zahnkeim von Fs bei F 10 kein Homologon besitzt. In F 10 ist 
dieser Keim noch nicht zur Anlage gekommen. Das Dentin- 
scherbehen von F 10 ist bei F12 noch ein mit dem Knochen ver- 
wachsener, aber schon stark resorbierter Zahn. Der grosse, 
gerade durchgebrochene Zahn von F 10 ist bei F'12 noch nicht 
durehgebrochen, aber ein sehr weit entwickeltes Schmelzorgan. 
Fi4 stimmt mit F 12 tiberein, nur fehlt das Homologon der 
jiingsten Anlage von F 12, welche in F' 14 noch nicht gebildet ist. 

Die Familien 7 und 9 stimmen, wie schon gesagt, mit F 5 
iiberein. Nur muss darauf aufmerksam gemacht werden, dass 
der alteste Zahn von F5 fast ausgestossen ist. Wohl ist nun 
auch der Alteste Zahn von F7 stark resorbiert, aber nicht so weit 
wie jener von F 5, wahrend der ilteste von Fy nur einen ganz 
geringen Beginn einer Resorption zeigt. Der alteste Zahn von 
F411 ist offenbar noch nicht lange mit dem Kieferknochen ver- 
wachsen und zeigt keine Resorptionserscheinungen. 

Dagegen ist der alteste Zahn von F13 ein sehr kleines 
Dentinscherbchen, das noch in der Schleimhaut steckt, aber nicht 
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mehr mit dem Knochen zusammenhingt. Der alteste Ersatzzahn 
ist schon durchgebrochen und fangt an mit dem Knochen in Ver- 
bindung zu treten. Daher ist dieser alteste Ersatzzahn wahr- 
scheinlich das Homologon des fungierenden Zahnes von F 11. F 15 
stimmt mit F'13 tiberein, nur ist der Alteste Zahn noch gerade 
mit dem Knochen verbunden und kommt der Alteste Ersatzzahn 
gerade mit seiner Spitze zum Durchbruch. Bei den Familien 11 
und 13 fehlt das Homologon der jiingsten Anlagen von KF 5, F7 
und Fy. Schliesslich besitzt 15 kein Homologon der jiingsten 
Anlage von F 11 und F 13. 

Fasse ich nun die Analyse dieses Gebisses kurz zusammen. 
dann hat sich herausgestellt, dass es aus Elementen von zehn 
Zahnreihen aufgebaut ist, welche zu 15 Familien gehéren. Die 
Elemente der Zahnreihen und Familien alternieren 
regelmissig. Die vordersten Elemente einer Reihe 
sind weiter entwickelt als die hintersten, ja oft sind 
hinten im Gebiss die Homologa der vorderen Ele- 
mente noch nicht angelegt. Umgekehrt kénnen 
hinten im Gebiss Elemente vorkommen, welche vorn 
schon ausgestossen sind.') Diese Tatsachen und der 
regelmassige Bau des Gebisses kénnen nur erklart 
werdendurch die Annahme, dass das Gebissin Reihen 
angelegt wird, dass diese Entwicklung vorn im Ge- 
biss anfangt und allmahlich nach hinten weiter- 
schreitet und dass der Zahnwechsel auch Reihe fir 
Reihe angreift und in jeder Reihe vorn anfangt, um 
dann nach hinten fortzuschreiten. Niemals wird 
eine Reihe auf einmal gewechselt. Wiaihrend die 
vorderen Elemente gewechselt werden, bleiben die 
hinteren in Funktion und wenn die hinteren ge- 
wechselt werden, sinddie Ersatzzahne der vorderen 
schon in Funktion getreten. Adloff (1, 2) behauptet, dass 
der alternierende Zahnwechsel nétig ist, um zu verhindern, dass das 
Tier beim Zahnwechsel auf einmal aller seiner Zaihne beraubt sein 
sollte. Um das aber zu verhindern, ist der alternierende Zahn- 


') Aus Abbildung 5 ist z. B. zu ersehen, dass von 0; die sechs vorderen 
Elemente ausgefallen sind, von Oe die vier vorderen, von Og zwei und von 
O4 nur eines. Die funktionierenden Zihne gehéren zu 01, Ov», 03, 04,05 
und O¢, also zu sechs Zahnreihen. 
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wechsel nicht nétig, denn sehr selten fallt eine ganze Reihe aus. 
Meistens fallen nur einige Elemente aus, zuerst vorn im Gebiss, 
dann mehr nach hinten, wihrend die Ersatzzahne der vorderen 
Elemente schon in Funktion sind. Nun wird man wahrscheinlich 
einwenden, dass hier nur von einem Reptil mit lebhaftem Zahn- 
wechsel die Rede ist, dass aber bei Tieren mit tragem Zahn- 
wechsel ein grosser Teil der Zabhnreihe fortgefallen sein kann, 
bevor die Ersatzzahne in Funktion treten. Dem ist aber nicht 
so, denn bei Tieren mit tragem Zahnwechsel ist fast niemals ein 
grosser Abschnitt der Zahnreihe ausgefallen, sondern immer nur 
eine kleine Zahl ihrer Elemente, so dass auch hier dafiir kein 
alternierender Zahnwechsel nétig ist. Es kann aber wohl vor- 
kommen, dass ein grosser Teil einer Zahnreihe ausfallt, bevor 
die Ersatzzihne anfangen zu fungieren. Und da ist ein alter- 
nierender Zahnwechsel von unbestreitbarem Nutzen. Bei weitaus 
der gréssten Zahl der Reptilien kommt das aber nicht vor und 
bei ihnen ware es also nicht nétig, dass ein alternierender Zahn- 
wechsel bestehen bleibt. Kommt er dennoch bei ihnen vor, so weist 
das meines Erachtens darauf hin, dass er eine andere Bedeutung hat. 
Ich kann dann auch im alternierenden Zahnwechsel keine not- 
wendige Vorrichtung sehen, um das Tier in Stand zu_setzen, 
wihrend des Zahnwechsels sein Gebiss zu gebrauchen. Durch 
das von vorn nach hinten fortschreitende Wechseln hat die Natur 
dafiir schon gesorgt. Die Alternation im Ersatzgebiss 
ist also nicht eine Anpassungserscheinung an den 
Zahnwechsel, wie Adloff meint. 

Die Abb. 5 ist, wie gesagt, ein Schema. Aber Zustande, wie 
sie in Abb. 5 wiedergegeben sind, findet man bei vielen Reptilien, 
z. B. den Schlangen. Bei der Aufstellung und Beschreibung des 
Schemas nahm ich als Beispiel das Unterkiefergebiss einer Boa 
constrictor. Wenn man mit dem Studium eines Gebisses anfingt. 
ist meistens sein Bau nicht sofort deutlich einzusehen. So wird 
man im Gebiss der Abb. 5 eine unregelmissige Abwechslung von 
Familien, welche aus drei, und von solchen, welche aus vier Zahnen 
bestehen, antreffen. Dann sieht man durchgebrochene nicht ver- 
wachsene, durchgebrochene wohl verwachsene, fast ausgestossene 
und leicht resorbierte Zihne in unregelmissiger Weise aufeinander 
folgen. Aber bei der Analyse kann sich ein derartiges Gebiss 
doch als sehr regelmassig zeigen. Man hat dazu auf die Punkte 
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acht zu geben, welche ich bei der obenstehenden Analyse immer 
wieder betont habe. Man muss die Zahnanlagen mit ihren Nach- 
barn vergleichen, daran denken, dass die Zihne einer Reihe vorn 
weiter entwickelt sind als hinten und dass von einer Reihe hinten 
noch Zihne anwesend sein kénnen, deren Homologa vorn schon 
ausgestossen sind, wihrend umgekehrt vorn Zahnanlagen vor- 
kommen kénnen, welche hinten noch nicht angelegt sind. Trigt 
man allen diesen Tatsachen Rechnung, dann wird die Analyse 
meistens keinen Schwierigkeiten begegnen. Von sehr vielen Rep- 
tilien habe ich die Gebisse nach der oben demonstrierten Methode 
untersucht und immer habe ich die Regelmissigkeit des Gebiss- 
baues gefunden. Daraus kann man schliessen, dass offenbar der 
Zahnwechsel auch sehr regelmassig statttindet. Es ist aber 
leicht verstindlich, dass in einigen Fallen (durch Akzident z. B.) 
ein Zahn zum Ausfall kommt, bevor sein Ersatzzahn zum Durch- 
bruch fertig ist. Offenbar stellt sich dann aber die Regelmiassig- 
keit des Gebisses bald wieder her. Die schénste Regelmissigkeit 
findet man immer im Zwischenkiefergebiss. Nur bei Calotes 
konnte ich keine Alternation finden. 

Nicht immer trifft man bei den Reptilien zwei oder drei 
Ersatzzihne hinter den fungierenden Zihnen an. Die Zahl der 
Ersatzzahne ist ein MaB fiir die Intensitat des Zahn- 
wechsels. Aber dafiir gibt es auch noch ein anderes Merk- 
mal. In Abb. 5 besteht das fungierende Gebiss aus Elementen 
von sechs Zahnreihen, denn bei lebhaftem Zahnwechsel kénnen 
vorn im Gebiss schon Elemente der sechsten Reihe funktionieren, 
wihrend in der Mitte des Gebisses Zihne der vierten und hinten 
noch Zihne der zweiten Reihe fungieren. Es versteht sich, dass 
dies nicht bei tragem Zahnwechsel vorkommt, denn dann hat 
jeder Zahn eine langere Lebensdauer. Daher ist die Zahl 
der Zahnreihen, welche an der Zusammenstellung 
des funktionierenden Gebisses teilnehmen, eben- 
falls ein Merkmal fiir die Zabnwechselintensitat. 


2. Fossile Reptilien. 
Durch die Giite des Herrn Prof. Dr. E. Dubois war ich 
im Stande, die fossilen Reptilien der Sammlung Teyler in 
Haarlem zu studieren. Ich kann auf die Einzelheiten dieser 
Untersuchung nicht eingehen. Nur mag erwaihnt werden, dass 
ich z. B. bei Mosasaurus, bei Mystriosaurus und Rhamphorrhynchus 
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einen deutlichen alternierenden Zahnwechsel fand. Bei dem 
schénen Fossil von Mystriosaurus, den Bronn Mystriosaurus 
longipes nennt, aber von T. C. Winkler Mystriosaurus Stukelyi 
var. germanica genannt ist, 
fand ich in einem Abschnittt 
des Kiefers zehn Zahne. die 
Zahne 1, 3, 5 und 7 waren 
grosse, schlanke und spitze 
Zailne (siehe Abb. 6). Diese Fig. 6. 

Zahne waren offenbar nicht Teil eines Kiefers von Mystriosaurus 
Stukelyi (var. germanica Winkler) aus dem 
Lias von Boll (Wiirttemberg), (‘/, der 


yy wahren Grésse). (Teylers Museum zu Haar- 
1 und 3 liegen neben dem lem, Nr. 2742.) 


Kiefer. Nur 5 und 7 sind 

noch mit dem Kiefer in Verbindung geblieben. Dass sie wahr- 
scheinlich noch nicht lange mit dem Kiefer verwachsen waren, 
wird bewiesen durch die Tatsache, dass der Zahn 9 gerade zum 
Durchbruch gelangt ist. Die Zihne 1, 3, 5 und 7 sind wahr- 
scheinlich auch gerade durchgebrochen. Zwischen den genannten 
Zihnen sind nun die Zahne 2. 4, 6 und 8 ausgefallen. Der aus- 
gestossene Zahn 8 ist noch sichtbar, aber die Zihne 2, 4 
und 6 nicht mehr. Ihre Ersatzzihne, welche in kleinen Hoéhlen 
des Kiefers liegen, sind schon sichtbar. Der Ersatzzahn von 8 
ist dagegen noch nicht zu sehen. Wahrend Zahn 8 nun offenbar 
gerade ausgestossen ist, ist der Zahn 10 noch mit dem Kiefer 
verbunden und sieht man keinen Ersatzzahn. Aus dieser 
Analyse geht hervor, dass die Zihne alternierend 
gewechselt werden und dass der Zahnwechsel von 
vorn nach hinten fortschreitet. Nicht eine ganze 
Reihe fallt aus, aber Element nach Element der 
Reihe wird gewechselt. Auch bei Mosasaurus fand ich An- 
deutungen dieser Wechselweise. Noch sei aufmerksam gemacht 
auf eine eigenartige Zickzackstellung der Zahne, welche oft 
abwechselnd etwas mehr lingual oder labial auf den Kiefern 
befestigt sind. Diese Stellung fand ich bei Mosasaurus und Mys- 
triosaurus 





innig mit dem Kieferknochen 
verwachsen, denn die Ziaihne 


3. Haifische. 
Da Bolk auch iiber den Bau des Haitischgebisses berichtet. 
habe ich einige Selachiergebisse untersucht, und dabei fand ich, 
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dass Carcharias glaucus ebenfalls das oben fiir Reptilien Gesagte 
sehr deutlich zeigt. Den hintersten Teil des Unterkiefers eines 
Carcharias glaucus sieht man in Abb. 7. Sehr deutlich ist das 
Vorkommen von Zahnreihen und Zahnfamilien und die Alter- 
nation ihrer Elemente zu sehen. In Abb. 8A gebe ich das Ge- 
biss der Abb. 7 schematisch wieder. Es ist dabei wieder auf- 
fallend, dass die Familien 6 und 8 aus drei Zahnen bestehen. 





Fig. 7. 
Hinterster Abschnitt des Unterkiefergebisses eines Carcharias glaucus (* , der 
natiirlichen Grisse 
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Schemata. A von Abb. 7, B = von Abb. 9, F = Zahnfamilie. 0 — Odonto- 
stichos. 
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die anderen aus vier. Im Schema kann man dann sehen, dass 
offenbar die hintersten Zahnanlagen der achten Reihe noch nicht 
angelegt sind. In Abb. 9 sieht man einen Abschnitt des fun- 
gierenden Gebisses im Oberkiefer desselben Tieres. Von links 
nach rechts sieht man eine regelmissige Alternation der vier 
ersten Ziihne. Man erwartet dann, dass der fiinfte Zahn lingual 
von dem vierten stehen wird. Dem ist aber nicht so, denn der 
fiinfte steht labial vom vierten. Da nun der vierte lingual vom 
fiinften steht, erwartet man, dass auch der sechste lingual vom 
fiinften auf dem Kiefer implantiert sein wird. Auch dem ist nicht 
so! Diese scheinbare Unregelmissigkeit ist wieder sehr gut zu 
erklaren (siehe Abb. 8B). Bei der Untersuchung fallt es namlich 
auf, dass der fiinfte und siebente Zahn die letzten Elemente einer 
Zahnreihe sind, deren Elemente, welche zu der ersten und dritten 
Familie gehdren, schon ausgefallen sind (im Schema 8B schwarz 
angegeben). Der sechste Zahn ist der letzte einer Reihe, deren 
Elemente. welche zu F 2 und F4 gehéren, auch schon verschwunden 
sind. Der erste und dritte Zahn haben ihr Homologon im Altesten 
Ersatzzahn des fiinften und siebenten, der zweite und vierte im 
altesten Ersatzzahn des sechsten Zahnes. (Die Ersatzzihne sind 
mit punktierten Konturen angegeben.) So stellt sich heraus, dass 
die Zihne der Abb. 9 zu vier Reihen gehéren. Nur der hinterste 
Zahn der iltesten Reihe besteht noch, von der zweiten Reihe 
fungieren noch die zwei hintersten Zahne, von der dritten Reihe 
ist noch das letzte Element, und von der vierten Reihe sind die 
zwei hintersten Elemente noch nicht in Funktion getreten. 





Fig. 9. 
Hinterster Abschnitt eines Oberkiefergebisses von Carcharias glaucus. Natiir- 
liche Grdsse. 
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Auch bei Carcharias ist also gefunden: Die Anwesenheit von 
Reihen mit alternierender Stellung ihrer Elemente, das Vor- 
kommen von Zahnfamilien und ein alternierender Zahnwechsel, 
der nicht eine Reihe auf einmal zum Ausfall bringt, aber in jeder 
Reihe vorn anfaingt und dann nach hinten fortschreitet. Der 
Gebissbau von Carcharias und der Zahnwechsel 
Stimmen ganz tiberein mit Gebissbau und Zahn- 
wechsel der lebhaft wechselnden Reptilien. 

Prapariert man ein Schlangengebiss mit Ersatzzihnen sorg- 
faltig aus, dann gleicht der Bau dieses Gebisses in jeder Hinsicht 
dem Gebissbau eines Selachiers wie Carcharias. Ich habe mich 
davon durch genaue Priparation eines Boa- und Pythongebisses 
iiberzeugen kénnen. Auch fallt es auf, dass zwischen dem Ersatz- 
gebiss von Varanus und dem Ersatzgebiss von Carcharias grosse 
Ubereinstimmung besteht. Gleich wie die zuriickgeschlagenen 
Zahne von Carcharias liegen die Ersatzzahnanlagen von Varanus 
dachziegelartig iibereinander. 

In der Literatur findet man meistens erwihnt, dass bei den 
Selachiern ein breiter, die Kiefer itiberziehender Saum vorkommt, 
der mit Zihnen besetzt ist. Die Zahne liegen dabei in Reihen, 
welche dem Kieferrand parallel laufen, und oft ist eine grosse 
Zahl dieser Reihen durch eine Schleimhautfalte bedeckt. Der 
Saum wird nun gewissermaben um den Kieferrand herumgewalzt, 
so dass Reihe nach Reihe in Funktion tritt und die Ersatzzihne 
unter der Schleimhautfalte her zum Vorschein kommen. 

Gegen diese Vorstellung habe ich einiges Bedenken, denn 
ich glaube, dass bei den Selachiern wohl niemals eine ganze Reihe 
wegfallt, auch hier fangt die Abstossung der Zaihne vorn im 
Kiefer an und schreitet danach nach hinten fort. Eine deutliche 
Alternation im Gebiss fand ich bei den folgenden Haifischen: 
Carcharias, Seyllium, Cephalopterus, Rajidae, wihrend bei Centro- 
phorus und Acantias die Alternation nicht gefunden wurde. 

Ich gehe nun dazu iiber, fiir die beschriebenen Erscheinungen 
eine Erklarung zu suchen: 


C. Allgemeine Betrachtungen. 


Oben ist gezeigt, dass die Bildung der Ersatzzihne immer 
von dem angeschwollenen freien Rande der Zahnleiste ausgeht. 
Zwei Bildungsstatten fiir Ersatzzaihne, wie Levy 
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annimmt, oder parietale und terminale’ Bildung, 
wie Bolk beschreibt, konnte ich nicht auffinden. 
In den von mir untersuchten Fallen war immer der 
freie Zahnleistenrand die einzige Bildungsstelle. Bei 
Crocodilus geht dann auch schon kurz vor oder nach der Geburt 
die Zahnleiste zu Grunde. sie wird, wie man es meistens be- 
schreibt, siebférmig durehléchert. Dabei bleibt aber der freie 
Rand als ein diinnes Zellplattchen bestehen, das in jeder Alveole 
anschwillt. Hier liegt dann eine Gruppe von Zellen, die sich 
stark mit Eosin fairben und welche durch junges, gewuchertes 
indegewebe mit runden, stark tingierbaren Zellen umgeben 
werden. Jede Zellgruppe bildet in regelmiissigen Intervallen einen 
Ersatzzahn. Dabei wird aber nicht das ganze Material ver- 
wendet, es bleiben Zellen iibrig, welche sich wieder vermehren, 
um nach einiger Zeit von neuem einen Ersatzzahn bilden zu 
konnen 

Diese Zellgruppen werde ich nach Bolks Vorsechlag weiter 
-Zahnmatrices* nennen. Es _ bestehen ebensoviele Zahn- 
matrices wie Zahne im funktionierenden Gebiss. Aber wenn 
man die typische Lage der Ersatzzaihne betrachtet, 
dann drangt sich der Gedanke auf, dass diese Lage 
nur durch die Annahme zweier Reihen von Matrices. 
deren Elemente alternieren, erklirt werden kann 
(Bolk). Zuerst faingt die erste Reihe an, Zihne zu bilden, da- 
bei entstehen die vorderen eher als die hinteren, so dass die vorn 
im Kiefer angefangene Zahnbildung allméhlich nach hinten fort- 
schreitet. Nach einiger Zeit fangt die zweite Matrixreihe eben- 
falls an, Zahne zu bilden, auch zuerst vorn, dann hinten im Ge- 
biss. So entsteht immer zwischen zwei Zihnen der ersten Reihe 
ein Zahn, der durch eine Matrix der zweiten Reihe gebildet ist. 
Dieser Zahn der zweiten Reihe ist spiter gebildet als die zwei 
Nachbarn der ersten Reihe, daher auch noch nicht so weit ent- 
wickelt und noch nicht so weit von seiner Entwicklungsstelle 
entfernt; er liegt lingual von den Zahnen der ersten Reihe. Die 
so gebildeten Zahne riicken nun in regelmissiger Weise nach der 
Obertlache, um da zum Durchbruch zu gelangen, wihrend die 
Matrices in regelmissigen Intervallen ihre Ersatzzaihne bilden. 
Nur auf diese Weise kann man den regelmissigen Bau des Ersatz- 
gebisses erklaren. Nachdem die Zahne zum Durchbruch 
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gekommen und in Funktion getreten sind, stehen 
sie in einer Reihe, da die Zahne der zweiten Reithe 
sich zwischen jene der ersten Reihe eingeschoben 
haben. Die Reihenfolge ihrer Entstehung geht aber 
wieder deutlich aus dem Zahnwechsel hervor, denn 
sie werden in derselben Reihenfolge gewechselt. So 
beweist das scheinbar einreihige Gebiss seinen 
wirklichen Charakter als zweireihiges. 

Auch bei den Reptilien, welche spiter noch eine vollstandige 
Zahnleiste besitzen, muss man im freien Rande Gruppen von zahn- 
bildenden Zellen annehmen, denn auch hier sieht man immer an 
derselben Stelle des Zahnleistenrandes die Bildung eines Ersatz- 
zahnes zustande kommen. Warum bei diesen Tieren die Zahn- 
leiste ganz erhalten bleibt, wird in einem anderen Beitrage ge- 
zeigt werden, wo der Zahndurchbruch beschrieben wird, denn bei 
diesen Tieren dient die Zahnleiste fiir den Zahndurchbruch; nur 
gewisse, an bestimmten Stellen liegende zahnbildende Zellgruppen 
im freien Zahnleistenrande sind fiir die Bildung der Zahne bestimmt. 

Wenn man diese Entstehungsweise annimmt, 
dann muss man also jeden Zahn und seine Ersatz- 
zihneals Abkémmlinge einer einzigen zahnbildenden 
Matrix auffassen, und dann ist Bolks Namen ,Zahn- 
familie* fiir eine derartige Gruppe von Zahnen sehr 
gut gewahit. Es wechseln im Gebiss also regelmissig ab 
Familien, welche durch Zahnmatrices der ersten, und solche, welche 
durch Matrices der zweiten Reihe gebildet sind. Die Altesten 
Zaihne der Familien 1, 3, 5, 7 usw. bilden zusammen eine Lings- 
reihe; die Altesten Elemente der Familien 2, 4, 6, 8 usw. ebenso. 
Diese Langsreihen hat Bolk Odontostichi genannt. Um aber der 
mesio-distalen Entwicklungsrichtung des Gebisses Rechnung zu 
tragen, muss Bolks Definition (8, pag. 105): Ein Odontostichos 
besteht also aus einer Menge gleichalteriger Glieder von einer 
grossen Zahl von Zahnfamilien* in folgender Weise abgeandert 
werden: ,Ein Odontostichos besteht aus den gleich- 
namigen Gliedern einer grossen Zahl von Zahn- 
familien.* Ich habe in der vorliegenden Mitteilung die Namen 
»Udontostichos* und ,Zahnfamilie* bis jetzt bereits gebraucht, 
um lange Umschreibungen zu vermeiden. Die Erklarung, warum 
diese Namen gebraucht wurden, ist jetzt also gegeben. 
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Es kann nun aber gefragt werden, warum nicht eine ein- 
zige Reihe von Matrices angenommen wurde, deren Elemente 
abwechselnd in Funktion treten? Diese Frage kann zugleich mit 
der anderen, ob die Alternation eine primire oder sekundire Er- 
scheinung sei, besprochen werden. 

Adloff (2) meint, dass Bolk der alternierenden Stellung 
der Zihne bei Haifischen eine zu grosse Bedeutung zuschreibt 
und weist darauf hin, dass bei vielen Haifischen und darunter 
bei den primitivsten und fossilen Formen (z. B. Laemargus, Cestra- 
cionten und Acrodus) die Zaihne nicht alternieren. Es ist nach 
Adloff von nicht so grosser Wichtigkeit, ob diese Alternation 
einen primitiven Zustand oder eine Anpassungserscheinung dar- 
stellt. Es heisst bei ihm: ,Um etwas ganz anderes handelt es 
sich aber bei dem alternierend vor sich gehenden Zahnwechsel 
der Reptilien, der mit der alternierenden Stellung an sich nichts 
zu tun hat und in der Tat ausserordentlich bedeutungsvoll ist.“ 

Ich bin aber anderer Meinung und glaube mit Bolk, dass 
zwischen der alternierenden Stellung der Selachierzihne und dem 
alternierenden Zahnwechsel der Reptilien ein inniger Zusammen- 
hang besteht. 

Da, wo Zihne in Reihen angeordnet sind, ist die alter- 
nierende Stellung nach vielen Autoren die am meisten vorkom- 
mende. Es kann auf die beziigliche Literatur nicht ausfiihrlich 
eingegangen werden, aber jeder, der z. B. Owens Odontography, 
von Zittels Handbuch oder de Terras Vergleichende Ana- 
tomie aufschligt, wird von der Alternation der in Reihen stehenden 
Zahne iiberzeugt sein. Die sogenannte Quincunx- 
stellung der Zaihne muss nach Bolk von der eigen- 
artigen Stellung der Epidermisprodukte abge- 
leitet werden. Ziemlich allgemein ist man davon tiberzeugt, 
dass das Gebiss der Haifische nur einen modiftizierten Abschnitt 
ihres Hautschuppenkleides darstellt. Die Placoidschuppen stehen 
klar alternierend, und bei jungen Rajidae z. B. ist in den Mund- 
winkeln ein Ubergang dieses Placoidschuppenkleides in das Kiefer- 
gebiss wahrzunehmen (Hertwig u. a.) Die Quincunxstellung 
der Schuppen bei Knochentischen ist eine tiberaus deutliche und 
hat auch ihre grosse Bedeutung, da jede Schuppe der zweiten 
Reihe den Raum zwischen zwei Schuppen der ersten Reihe be- 
deckt usw. Auch sah Stohr (33) eine regelmassige Alternation 
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der Haargruppen auf der Haut eines menschlichen Fétus. Aus 
allen diesen Beobachtungen geht wohl hervor, dass die alter- 
nierende Stellung der Epidermisprodukte (Haare, Schuppen usw.) 
eine sehr gewoéhnliche ist und zur Erklarung der alternierenden 
Zahnstellung bei Selachiern herangezogen werden muss. Darum 
méchte ich mich zu der Bolkschen Auffassung bekennen: Die 
Alternation (Quinecunxstellung) der Selachier- 
zihne ist eine uralte Eigenschaft, welche allen 
Epidermisprodukten eigen ist.“ 

Aber nicht nur bei den Selachiern, bei vielen Knochentischen 
und zahlreichen Amphibien sieht man die Quincunxanordnung der 
Zahnehen. Und sie kommt nicht nur bei rezenten und schon 
sehr differenzierten Arten vor, auch bei primitiven und bei vielen 
fossilen Tieren fallt sie auf. Es muss freilich zugestanden werden, 
dass von einer Alternation auch oft nichts zu entdecken ist. 
Dass das bei fossilen und primitiven Formen auch der Fall sein 
kann, beweist jedoch nicht. dass die Quincunxstellung keine grosse 
Bedeutung besitzt. 

Untersucht man die Anlage des embryonalen Reptilgebisses 
(siehe Beitrag I), dann tritt auch in diesem Gebisse eine deut- 
liche Alternation in Ersecheinung. Von Anfang an sieht man 
Langsreihen von Zihnchen. Die Elemente dieser Reihen alter- 
nieren regelmassig, und niemals sieht man bei Embryonen die 
Alternation durch das Aus-der-Reihe-treten einiger Elemente ent- 
stehen. Schon bei ihrer ersten Anlage liegen die Zahnkeime 
alternierend. 

Ich sehe keinen einzigen triftigen Grund, 
fir diese Quincunxstellung im Abortivgebiss der 
Reptilien eine andere Erklarung zu suchen als 
fiir die Quincunxstellung der Teleostier-, Am- 
phibien- und Selachierzahne. 

Vergleicht man nun spater das Ersatzgebiss eines schnell 
wechselnden Reptils (z. B. einer Schlange) mit dem Gebiss eines 
Selachiers, dann sieht man bei beiden Tieren Langsreihen, deren 
Elemente in Quincunxstellung stehen, und jeder, der nicht vor- 
eingenommen ist, wird geneigt sein, fiir die Stellung der Zahne 
in beiden Fallen dieselbe Erklirung zu suchen. Adloff aber 
kommt ohne jede Spur eines Beweises zu dem Endurteile, dass 
die alternierende Stellung der Reptilzihne eine ganz besondere 
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Bedeutung besitze und zwar die, dass im Gebiss der Reptilien 
etwas altere Anlagen mit jiingeren alternieren. Diese verschieden 
weit vorgeschrittene Entwicklung sei eine sekundire Erscheinung 
und als eine sehr zweckmassige Einrichtung aufzufassen. Waren 
namlich, heisst es, alle Anlagen gleich weit entwickelt, so wiirde 
das Tier ja spiter beim Zahnwechsel mit einem Male aller Zihne 
beraubt werden und dem Hungertode preisgegeben sein. Aus 
diesem Grunde ist immer alternierend ein Zahn in seiner Ent- 
wicklung seinen Nachbarn voraus, so dass beim Wechsel stets 
nur eine Hilfte simtlicher Zihne ausser Funktion gesetzt ist.“ 

Nach meinen Befunden hat sich jedoch Adloff eine un- 
richtige Vorstellung vom Zahnwechsel gebildet. Es wurde von 
mir gezeigt, dass fiir eine richtige Funktion des Gebisses seine 
mesio-distale Entwicklungsrichtung und das mesio-distale Fort- 
schreiten des Zahnwechsels von sehr wichtiger Bedeutung ist. 
Zuerst werden die vordersten Elemente einer Langsreihe ge- 
wechselt, dann die hinteren, wahrend die Ersatzzihne vorn im 
Gebiss schon in Funktion getreten sind. Oft ist dann auch von 
einer Langsreihe nur ein kleiner Teil ausser Funktion, ein zweiter 
Teil funktioniert noch, und von einem dritten Teile haben die 
Ersatzzihne die Arbeit schon itibernommen. Ohne Zweifel 
war also unter diesen Verhdaltnissen der alter- 
nierende Zahnwechsel fiir die richtige dauernde 
Funktion des Gebisses nicht nétig, Dazu kommt noch 
dass der Zahnwechsel in der zweiten Reihe oft sehr bald auf den 
in der ersten Reihe folgt, so dass die Ersatzzihne der ersten 
Reihe noch nicht funktionsfihig sind, wenn in diesem Gebiete 
der Zahnwechsel in der zweiten Reihe seinen Anfang nimmt. Wo 
bleibt da der Nutzen der Alternation ? 

Man kann also feststellen. dass der alter- 
nierende Zahnwechsel nicht nur eine zweck- 
missige Einrichtung ist. Er muss auch eine 
andere Bedeutung haben. 

Nun ist auch schon mitgeteilt, dass bei einigen Selachiern, 
z. B. Carcharias glaucus, der Zahnwechsel in ganz derselben Weise 
wie bei Reptilien stattfindet. Ist die alternierende Stellung der 
Zahne bei Selachiern fiir ihren Zahnwechsel ohne Bedeutung, wenn 
gezeigt werden kann, dass er ebenso wie bei Reptilien verlauft ? 


Bei Reptilien hat doch nach Adloff die Quincunxstellung eine 
Archiv f. mikr. Anat. Bd. 92. Abt. I. 14 
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Bedeutung. Ich glaube, dass Adloffs Meinung, der alternierende 
Zahnwechsel habe mit der alternierenden Stellung der Zahne an 
sich nichts zu tun, nicht aufrecht zu halten ist. 

Nach meiner Meinung ist die Alternierung 
im Gebiss der Knochen- und Haifische, der Am- 
phibien und Reptilien, von derselben Bedeutung. 
sie ist die Ausserung einer uralten Eigenschaft 
der Epidermisprodukte und sie muss auch fiirden 
alternierenden Zahnwechsel verantwortlich ge- 
macht werden. 

Ich kann dann auch Bolk (8) vollig beistimmen, wenn er 
sagt: ,DasAlternieren bei den Reptilien ist nicht, 
wie Adloff meint, eine sekundaire Erscheinung, 
lediglich bedingt durch Raumyerhiltnisse. Sie ist eine pri- 
mire Erscheinung von den Reptilien von ihren 
Vorfahren ererbt*, und ,es ist nicht eine Anpas- 
sungserscheinung an eine héhere Funktion, auch 
nicht die Folge von ,Raumverhaltnissen‘, sondern 
lediglich Persistenz eines uralten Zustandes*. 

Von grosser Bedeutung fiir eine Erklarung der Gebiss- 
entwicklung der Selachier und Reptilien ist meines Erachtens 
Friedmanns Untersuchung iiber die Zahnentwicklung des 
Hechtes (15). Bei diesem Tiere entstehen im Unterkiefer die 
Zahne auf der Schleimhautobertliche als freie Papillen. Die Er- 
satzzihne entwickeln sich an einzelnen Zapfen, die miteinander 
nicht zu einer zusammenhangenden Zahnleiste verbunden sind. 
Die Zapfen entstehen aus den untersten Lagen des Epithels und 
zwar auf der lingualen Seite des funktionierenden Zahnes*. Man 
kann das auch folgenderweise ausdriicken: Nachdem die Zahne 
gebildet sind, sinkt eine Zellgruppe, lingual von den Zahnen, in 
die Tiefe. Jede dieser Gruppen bleibt durch einen Epithelstrang 
mit dem Mundepithel verbunden. So besteht schliesslich lingual 
von jedem Zahn ein Zellstrang, der an seinem freien Ende eine 
Zellgruppe trigt, welche die Ersatzzihne bildet. Diese Zellgruppe 
ist die Matrix. Es bestehen also ebenso viele Matrices als freie 
Papillen, und alle Matrices sind unabhingig voneinander in die 
Tiefe gesunken (Bolk). Betrachtet man horizontale Schnitte 
durch den Unterkiefer eines Hechtes, dann fallt etwas auf, das 
Friedmann nicht gesehen hat, nimlich eine regelmiassige 
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Alternation der Ersatzzahne (siehe Abb. 8 von Friedmann). 
Aber nicht nur bei Esox, sondern auch bei den Schlundzihnen 
von Cyprinus carpio findet man diese Alternation (siehe Abb. 16 
von Friedmann). Und nun ist aus diesen Abbildungen er- 
sichtlich, dass diese Alternierung auf dem Bestehen 
zweier Matrixreihen beruht, deren Elemente 
alternieren! 

Wenn man nun in der Literatur die Angaben iiber das 
Unterkiefer- resp. Schlundgebiss von Esox bezw. Cyprinus nach- 
schlagt, dann findet man eine einreihige Stellung der Zihne an- 
gegeben. Aus den zwei Matrixreihen scheint also ein einreihiges 
Gebiss gebildet zu werden. Etwas Ahnliches findet man nun bei 
den Reptilien. 

Da die Zahnleiste einen operkularisierten Teil der Mund- 
schleimhaut darstellt, besteht zwischen Esox, welcher zwei Matrix- 
reihen besitzt, die jede fiir sich in die Tiefe sinken und den 
Reptilien, welche zwei Matrixreilien besitzen, die operkularisiert 
sind, keine so grosse Verschiedenheit. Bei Reptilien sieht man 
die Matrices nicht als zirkumskripte Zellgruppen. man ist aber 
zu der Annahme dieser Matrices genétigt. Bei Esox sind sie 
sichtbar und ist ihre alternierende Stellung zu sehen. 

Adloff betrachtet die alternierende Stellung der Zahne 
im Reptilgebisse als etwas Sekundires. Er kann Bolk nicht 
beistimmen, der die schliessliche Einreihigkeit als sekundar auf- 
fasst. Adloff meint, dass die Zweireihigkeit eine Anpassungs- 
erscheinung sei. Die Zihne staénden urspriinglich in einer Reihe, 
aber, um einen alternierenden Zahnwechsel zustande zu bringen, 
seien einige Elemente abwechselnd aus der Reihe gedriickt und 
in ihrer Entwicklung zuriickgeblieben. Dieser Meinung kann ich 
nicht beipflichten. Bei der Anlage des Gebisses sieht man niemals 
eine Wiederholung dieses Prozesses. Immer besteht Alternation, 
von Anfang an. Die Vergleichung des Reptiliengebisses mit dem 
Gebisse von Knochenfischen und Haifischen beweist uns, dass auch 
da Alternation urspriinglich besteht, um schliesslich zu Einreihig- 
keit zu fihren. Man sieht namlich, dass sich zwei 
Reihen beim In-Funktion-tretenzwischeneinander 
schieben und eine einzige Reihe bilden. Das scheint 
nicht nur bei Reptilien (Bolk), sondern auch bei Esox und 
Cyprinus der Fall zu seine So weist alles bei der Ge- 

14* 
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bissanlage darauf hin, dass die Einreihigkeit 
erst spaiter entsteht und die Zweireihigkeit 
primar ist. 

Auch das Studium der Zahnstellung bei Reptilien liefert 
noch Beweise dafiir. Bei einigen rezenten Reptilien sah ich, dass 
die urspriinglich alternierend liegenden Zihne, wenn sie in Funk- 
tion treten, sich zwischeneinander schieben und vorn im Gebiss 
eine Reihe bilden, wihrend hinten die Einreihigkeit noch nicht voll- 
kommen erreicht war.') Diese zweireihige Stellung kommt aber 
deutlicher als bei den rezenten, bei fossilen Reptilien vor, und 
ich erinnere dazu an die in der Literaturiibersicht mitgeteilten 
Tatsachen. Bei fossilen krokodilihnlichen Reptilien fand Owen 
wiederholt alternierend einen Zahn und eine leere Alveole (alter- 
nierender Zahnwechsel) und 6fters lagen die Alveolen alternierend 
mehr oder weniger nach aussen (Zweireihigkeit). Bei Teleosaurus 
priscus (Aelodon von Meyer) sah Zittel, dass die Zahnchen 
abwechselnd etwas hoher und tiefer stehen (Zweireihigkeit), wilhrend 
ein alternierender Wechsel bei diesem Fossil schon durch ver- 
schiedene Forscher nachgewiesen ist. 

Zu den wichtigsten Theromorphen wird Helodectes gerechnet. 
dessen ,hintere Backenzihne in zwei Reihen stehen* (Zittel). 
Etwas Ahnliches sah Owen bei Plesiosaurus dolichodeirus. 
Burekhardt (12) gibt dafiir nachstehende Erklarung: ,im 
hintersten Abschnitte des Unterkiefers miissen die Ersatzzaihne 
bereits so stark ausgebildet neben den zu ersetzenden koéxistiert 
haben, dass die Reihe von Alveolen sich nach hinten allmihlich 
gabelt und dass dort somit zwei Spitzenreihen wohl gleichzeitig 
in Funktion waren.“ Diese Deutung ist aber falsch, denn im 
hintersten Abschnitt des Gebisses findet man nicht die Zihne und 
ihre Ersatzzihne zugleich in Funktion. Burckhardt halt 
irrtiimlicherweise die Zahne der zweiten fiir die Ersatzzahne der 
ersten Reihe. Die Gabelung beweist hier, dass vorn im Cebiss 
die zwei Reihen, aus denen es zusammengesetzt ist, schon ge- 
mischt sind, hinten jedoch noch nicht. 

Denselben Fehler machte Burckhardt, wenn er schreibt: 
,Bei den ornithopoden Dinosauriern aber stehen die Ersatzzilne 
alternierend mit den zu ersetzenden“. Er hat hier nur das Fort- 

') Bei Hatteria ist, wie ich in einem spiiteren Beitrage mitteilen werde. 
die Zweireihigkeit noch am deutlichsten erhalten. 
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bestehen der Alternation auch im funktionierenden Gebiss gesehen. 
Die miteinander alternierenden Zihne sind aber gleichwertig und 
nicht dazu bestimmt, einander zu ersetzen. Bei den ornitho- 
poden Dinosauriern besteht also noch eine deutliche Zweireihig- 
keit im funktionierenden Gebiss. Auch bei den Patagiosauriern 
hat Burckhardt die Zweireihigkeit gesehen, aber dafiir folgende 
Erklirung gegeben: ,Bei Patagiosauriern sind die Kiefer so 
schmal, dass die Ersatzzihne nicht median, sondern kaudal von 
den zu ersetzenden durchbrechen*. Schliesslich muss ich noch 
die Hadrosauridae erwihnen. In Fig. 76 von Zittels Hand- 
buch bildet der Autor ein Gebiss von Hadrosaurus breviceps ab 
und teilt dabei mit, dass die Unterkiefer ,mehrere in vertikaler 
Richtung iibereinander stehende Reihen von Zihnen tragen, welche 
ein dichtes Pflaster bilden. Die Ersatzzihne schieben sich zwischen 
die funktionierenden ein und kamen schon in Gebrauch, noch ehe 
letztere volistandig abgekaut und ausgefallen waren*. Auch hier 
ist der Name ,Ersatzzihne* nicht gut gewihlt, denn bei Be- 
trachtung der genannten Abbildung sieht man eine tiberraschende 
Ahnlichkeit mit einem Selachiergebiss. Es fallen Odontostichi, 
mit alternierender Stellung der Zahne und Zahnfamilien auf, und 
eS ist deutlich, dass die Zihne, welche Zittel fiir Ersatzzihne 
hilt, nur Ziihne einer zweiten Reihe sind, welche ihre eigenen 
Ersatzzihne besitzen und niemals die Elemente der ersten Reihe 
ersetzen. Dann kann man die Mitteilung von Zittel auch so 
interpretieren, dass das Gebiss zweireihig war und dass die erste 
Reihe eher abgenutzt ist als die zweite, und eher ausfillt. wo- 
nach eine dritte Reihe, welche die Ersatzzihne der ersten Reihe 
umfasst, mit der zweiten zugleich in Funktion kommt, bis auch 
diese abgekaut ist und durch die vierte Reihe ersetzt wird. 
Burckhardt (13) gibt aber eine andere Deutung. Er 
nimmt an, ,dass die Zahl der in einer Reihe stehenden Einzel- 
zihne etwa um das Dreifache zunimmt, die Einzelzihne nehmen 
an Grésse ab, sie konzentrieren ihren Schmelz im Oberkiefer auf 
die labiale, im Unterkiefer auf die linguale Fliche, sie kauen 
sich immer rascher ab; infolgedessen riicken schliesslich mehrere 
Generationen derselben gleichzeitig ins Treffen, um eine gemein- 
same Kauflache zu bilden. Wahrend wir bei den Krokodilen 
sahen, dass die Ersatzzihne je nach Bediirfnis und nicht jede 
Generation gleichzeitig in Funktion treten, ist hier in dieser Be- 
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ziehung eine gréssere Regelmissigkeit eingetreten, die auch mit 
einer regelmissig alternierenden Stellung der Einzelzihne ver- 
bunden ist. Der Zahnwechsel wird hier in ahnlicher Weise wie 
bei den Selachiern mechanisiert.* 

Obwohl ich dieser letzten Meinung gern zustimme. kann 
man Burekhardts Erklarung meines Erachtens im ganzen 
nicht annehmen, denn das Gebiss der Hadrosauridae ist keine 
sekundire Spezialisierung, aber ein noch sehr primitiver sela- 
choider Zustand, und der Gebissbau lisst sich so ohne jedes Be- 
denken mit dem Bau des Selachiergebisses vergleichen, so dass 
er, meines Erachtens, auch nicht anders als bei Selachiern erklart 
werden muss. 

sei so altenfossilen Reptilien wie den Thero- 
morphen kommt also schon eine Zweireihigkeit 
zurBeobachtung, und geht man den weiteren Fos- 
silen nach, soergibt sich deutlich. dass die Zwei- 
reihigkeit bei einer sehr grossen Zahl in die Er- 
scheinungtritt. Als eine héhere Stufe muss der 
Zustand betrachtet werden, bei dem nur hinten 
im Gebiss noch Zweireihigkeit nachweisbar und 
vornschoneine einreihigeStellung vorbanden ist. 

Wo bleibt nun nach Betrachtung der Entwicklung, welche 
uns zeigt, dass erst beim In-Funktion-treten der Zahne Ein- 
reihigkeit auftritt, wahrend zuvor nichts davon zu sehen ist, auch 
nicht im Abortivgebiss, das doch wohl urspriingliche Verhaltnisse 
zeigt, wo bleibt, nach Betrachtung tiberdies der Gebisse fossiler 
Reptilien, welche zeigen, dass bei ihnen im funktionierenden Ge- 
biss Zweireihigkeit gar nicht selten ist, noch ein Argument iibrig 
zugunsten von Adloffs Behauptung, dass die Zweireihigkeit 
und Alternation eine Anpassungserscheinung sei, welche erst 
sekundir aus Zweckmissigkeitsgriinden entstehe? Mit Bolk bin 
ich also dariiber einig, dass es ein sekunddrer Zustand 
ist, wenn die Zahne zweier Reihen alternierender 
Zihne sich zu einer Reihe ineinander schieben. 
Die Zweireihigkeit ist das Urspriingliche. 

Adloff hat Bedenken dagegen, die funktionierende Zahn- 
reihe der Reptilien mit zwei Zahnreihen der Selachier zu homo- 
logisieren. Seines Erachtens ist es einfacher, anzunehmen, dass 
die Reptilienzahnreihe nur eine Selachierzahnreihe darstellt, und 
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dass der alternierend vor sich gehende Zahnwechsel bei Reptilien 
lediglich eine Anpassungserscheinung an den Erwerb der Oligo- 
phyodontie ist. Es ist auch zu bedenken, dass die Einschiebung 
von zwei Odontostichi ineinander eine Verdoppelung der bei 
den Selachiern doch schon recht zahlreich vorhandenen Zahn- 
elemente bei den Reptilien nach sich ziehen miisste. 

Es will mir scheinen, dass bei der iiberaus grossen Ahn- 
lichkeit in Gebissbau und Zahnwechsel bei den Reptilien und 
Selachiern die am niichsten liegende Annahme ist, dass ein Odon- 
tostichos der Reptilien mit einer Zahnreihe der Selachier iiber- 
einstimmt und dass das funktionierende Gebiss der Reptilien also 
zwei solcher Reihen entspricht. Der Einwand, dass dadurch die 
Zahl der Zihne zu gross werden miisste, kann nicht ernst ge- 
nommen werden. Bei fossilen Reptilien sieht man ja auch sehr 
viele Ziihnchen und warum ist eine Verringerung der Zihnezahl 
in der phylogenetischen Entwicklung des Reptilgebisses undenkbar ? 

Adloff spricht weiter von einem ,komplizierten und hin 
und her schwankenden Zickzackkurs von Bolk*, weil dieser 
annimmt, dass bei Saugetieren das Milchgebiss einen Odontosti- 
chos und das permanente Gebiss einen zweiten darstellt, welche 
sich nun nicht mehr ineinanderschieben. Ich mache darauf auf 
merksam, dass nicht. wie Adloff meint, die Einschiebung von 
zwei Zahnreilien nur bei Reptilien vorkommt, dass also in der 
phylogenetischen Entwicklung nicht bei Reptilien diese Ein- 
schiebung erst zu Stande kommt, um bei den Saugetieren wieder 
zu verschwinden. Denn auch bei Fischen kommt es vor, dass 
sich zwei Reihen ineinanderschieben und gleichzeitig zur Funk- 
tion gelangen. Das scheint gar nicht selten vorzukommen, und 
man kann denken, dass es erst bei tragem Zahnwechsel und trager 
Zahnbildung nicht mehr zu einer Einschiebung kommt, wobei 
auch die gréssere Differenzierung der Einzelzihne die Ein- 
schiebung verhindern kann. 

Es ist auch auffallend, dass ich bei Reptilien mit sehr tragem 
Zahnwechsel die grésste Schwierigkeit hatte, die Zweireihigkeit 
ihrer Gebisse zu entdecken, und es scheint nicht unméglich, dass 
bei Calotes, wo mir der Nachweis der Zweireihigkeit nicht ge- 
lungen ist, die trage Zahnentwicklung Schuld daran tragt. 

Ware es nicht mebr berechtigt, von einem hin und her 
schwankenden Zickzackkurs bei Adloff zu reden, der die alter- 
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nierende Zahnstellung der Selachier anders erklaren will als die- 
selbe Stellung der Ersatzzihne an der Zahnleiste bei Reptilien 

Fasse ich die oben gegebenen Anschauungen kurz zusammen, 
so kann ich sagen: 

Man ist genétigt, im freien Zahnleistenrande 
Zellgruppen anzunehmen, welche in_ regel- 
missigen Intervallen Ersatzzihne bilden (Ma- 
trices) (Matrixtheorie von Bolk). Bei der Anlage 
des Gebisses sieht man als primaire Zahnstellung 
die Quincunxstellung. 

Bei einigen Knochenfischen liegen die Ersatzzihne in regel- 
massiger alternierender Stellung, und es kann gezeigt werden, 
dass sie durch zwei Reihen von Matrices gebildet werden, deren 
Elemente alternieren. Diese Tatsache, die Stellung der Ersatz- 
zihne bei Selachiern und Reptilien, der alternierende Zahnwechsel 
und die Beobachtung, dass die Alternation als eine primare 
Stellung aufzufassen ist, nétigen zu der Annahme, dass die 
Matrices, welche das Ersatzgebiss der Reptilien 
bilden, nicht in einer Reihe liegen und alter- 
nierend in Funktion treten, sondern dass man 
zwei Reihen von Zahnmatrices voraussetzen und 
eine Alternation zwischen den Elementen dieser 
Reihen annehmen muss. Im funktionierenden Ge- 
biss schieben sich die Elemente zweier Ersatz- 
zahnreihen ineinander, Dieser Prozess kann mehr 
oder weniger weit fortgeschritten sein. 

Wie muss nun im Lichte der oben genannten Vorstellungen 
das Abortivgebiss gedeutet werden? Anfinglich meinte ich, 
dass sich wahrscheinlich auf dem Zahnepithelfelde urspriinglich 
mehr als zwei Matrixreihen befinden, deren Elemente alter- 
nierten. Jede Matrix bildete einen Zahn und dessen Ersatzzihne. 
Im Laufe der phylogenetischen Entwicklung wurde es notwendig, 
diese Matrices in geschiitzte Lage zu bringen Sie blieben nicht 
an der Obertliche, sondern sanken in die Tiefe, wobei sie ihre 
Verbindung mit dem Kieferepithel nicht verloren, sondern durch 
einen Epithelzapfen damit verbunden blieben. Dieser Epithel- 
strang diente nun den jung gebildeten Zihnen zur Durchbrechung. 
Aber nun waren die Produkte der Matrices offenbar noch nicht 
geniigend geschiitzt. Daher entwickelte sich eine Schleimhautfalte 
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(Operkulum) zur Bedeckung des Zahnepithelfeldes. Bei Tele- 
ostiern kann man die Matrices, welche am Ende eines Epithel- 
zapfens liegen, finden, z. B. bei Esox und Cyprinus (Friedmanns 
Untersuchung), und eine Schleimhautfalte wie oben beschrieben. 
sah ich z. B. bei Uranoscopus und Blennius. Nach der Oper- 
kularisation kam es zur Bildung einer Zahnleiste. Nun konnte 
aber der Zahnwechsel nicht mehr in der bisherigen Weise statt- 
finden, denn dabei kam immer der Ersatzzahn an die Stelle 
seines Vorgingers, und wenn der letztgenannte Zahn nun unter 
dem Operkulum liegt (d. h. an der Zahnleiste), wird sein Ersatz- 
zain auch darunter bleiben. Daher musste eine andere Weise 
des Wechselns zustande kommen, wobei die unter dem Oper- 
kulum gebildeten Ersatzzihnchen stets mehr nach dem freien 
Operkulumrande verscboben wurden, um schliesslich unter dem 
Operkulum hervorzukommen. Infolge der Operkularisation waren 
die zwei Matrixreihen, welche nahe dem Insertionsrande des Oper- 
kulums lagen (in den Kiefern die lingualen), am besten geschiitzt. 
Sie blieben bestehen, wihrend die tibrigen Matrixreihen der Re- 
duktion anheimftielen. Die iibrig gebliebenen zwei Matrixreihen 
bilden nun regelmissig Zihne. Dadurch entstand ein vielreihiges 
Ersatzgebiss, das aber eine ganz andere Bedeutung hat als das 
urspriingliche Zahnepithelfeldgebiss, das auch aus vielen Reihen 
alternierender Zihne aufgebaut war. 

Im Ersatzgebiss namlich besteht die dritte Zahnreihe aus 
Ersatzzihnen der ersten Reihe, die vierte umfasst die Ersatz- 
zaline fiir die zweite Reihe usw. Dabei sind die gleichnamigen 
Elemente der ersten und dritten, bezw. zweiten und vierten Reihe 
durch dieselbe Matrix gebildet. Im Zahnepithelfeldgebisse aber 
standen die Elemente der verschiedenen Zahnreihen gar nicht in 
genetischer Beziehung zueinander, da sie durch verschiedene 
Matrices gebildet waren. Die Struktur beider Gebissarten (Liangs- 
reihen, (Quincunxstellung usw.) scheint aber bei oberflachlicher 
Betrachtung dieselbe zu sein. 

Diese hypothetischen phylogenetischen Prozesse  schienen 
nun noch in der Ontogenese nachweisbar zu sein. Man hat sich 
nimlich dazu nur vorzustellen, dass sich auf dem Zahnepithel- 
felde einige Reihen von Zahnmatrices ausbilden. Die labialen 
Reihen fangen zuerst mit der Zahnbildung an (freie Papillen- 
zibne). Dann beginnt eine Operkularisation des Zahnepithel- 
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feldes. Die Matrixreihen werden operkularisiert und gehen zu- 
grunde, nachdem sie ins Mesenchym gesunken sind (die gebildeten 
Zahnchen sinken dabei auch ins Mesenchym und werden resor- 
biert). Die rudimentiren Matrices bilden nur einmal einen Zahn 
(den Abortivzahn) und niemals Ersatzzihne. Nur die zwei lingu- 
alen Reihen bleiben bestehen, sie sinken auch tiefer ins Mesen- 
chym (Einwuchern der Zahnleiste) und bilden die Zaihne des bei 
der Geburt fungierenden Gebisses und ihre Ersatzzihne. Das 
Abortivgebiss ist bei dieser Vorstellung des Entwicklungsganges 
das urspriingliche Zahnepithelfeldgebiss, das nach der Operkulari- 
sation zugrunde ging. Die Abortivzihnchen sind jedes durch 
eine eigene Matrix gebildet, welche urspriinglich in die Tiefe 
sank, um bei der Bildung von Ersatzzibnen eine geschiitzte Lage 
einzunehmen. Nun sinkt die Matrix (mit dem gebildeten Zahnchen) 
auch wohl noch ins Mesenchym, wird aber reduziert und bildet 
keine Ersatzelemente mehr. 

Nach Friedmann (15) sank bei Esox ein Epithelstrang 
lingual von den zuerst gebildeten Zihnchen in die Tiefe, und 
spiter ging von diesem Strang die Ersatzzahnbildung aus. An 
diesen Epithelstrang dachte ich bei dem in Fig. 10 abgebildeten 
Befunde. Man sieht da einen Schnitt durch den Unterkiefer eines 
Embryo von Crocodilus (Embryo F). Die Zahnleiste ist schon 
rudimentir und hingt nicht mehr mit dem Kieferepithel zusammen. 
An dieser Zahnleiste ist ein gut ausgebildetes Schmelzorgan ent- 
standen, und labial davon sieht man einen Abortivzahn, dessen 
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Abortivzahn aus dem Unterkiefergebiss von Crocodilus porosus. Serie F 
(F. 22. IL. 2). Vergr. 1 x */s. 
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Schmelzorgan noch durch einen diinnen Epithelstrang mit der 
Zahnleiste verbunden ist. Dieser Strang sollte den urspriing- 
lichen epithelialen Zusammenhang von Matrix und Zahnepithel- 
feld darstellen. Nun ist aber lingual von dem rudimentiiren 
Schmelzorgan ein Epithelstrang sichtbar, den ich nicht nur bei 
diesem Abortivzahn, sondern auch bei anderen Abortivzihnen von 
Embryo F fand. Bei anderen Embryonen habe ich diesen Strang 
jedoch niemals gesehen. Bei der oben dargelegten Vorstellung 
konnte man denken, dass dieser Epithelstrang die urspriingliche 
Ersatzleiste der rudimentiren Matrix wire, denn auch bei Esox 
sinkt lingual von der Matrix eine solche Leiste ins Mesenchym. 
Fiir den in Abb. 10 sichtbaren Epithelstrang kann ich jetzt keine 
andere Erklirung geben, sehe aber ein, dass der einmalige Be- 
fund eines solchen Stranges kein Recht zu einer so weit gehenden 
Annahme gibt, wie die obige. Ich habe diesen Epithelstrang nur 
darum erwihnt, weil er in der Literatur nicht bekannt ist und 
ich ihn bei den Abortivzihnen von Crocodilus F sehr konstant fand. 

Man kann aber iiber die Bedeutung des Abortivgebisses auch 
eine andere Vorstellung haben und zwar die folgende: Das Zahn- 
epithelfeld trug bei den Reptilien niemals mehr als zwei Matrix- 
reihen, und diese bildeten sowohl das Abortiv- wie das fungierende 
Gebiss. Urspriinglich lagen beide Reihen an der Obertliche und 
bildeten einfache Schleimhautzihne. Bei der weiteren Differen- 
zierung des Gebisses war es nétig, dass die Zahnmatrices besser 
geschiitzt wurden. Sie sanken, nachdem sie operkularisiert waren, 
noch obendrein in die Tiefe. Die vor der Operkularisation ge- 
bildeten Zahnchen (freie Papillenzihne) blieben einfache Schleim- 
hautzahnehen, welche nicht mit dem Kiefer verwuchsen und bei 
weiterer Differenzierung der Riickbildung vertielen. Die Abortiv- 
zihnchen sind also die zuerst gebildeten Glieder der Zahnfamilien. 
Wie ist nun bei dieser Vorstellung die Ontogenie zu erkliren? 

Bei der Anlage der ersten zwei Zahnreihen ist gar keine 
genetische Beziehung zwischen ihren Elementen zu entdecken. 
Nun ist aber denkbar, dass die Zellgruppe, welche O11 gebildet 
hat, dabei nicht ganz verbraucht ist; es bleiben einige Zellen 
iibrig, welche sich vermehren, nach lingual wachsen und dann 
Ori bilden. Auch hierbei bleiben einige Zellen iibrig, welche 
sich vermehren und lingual von O1t11 eine weitere Zahnanlage 
(Ov1) bilden. So geht diese Bildungsweise weiter, bis schliess- 
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lich die Zellgruppe sich nicht mehr nach lingual verlegt, sondern 
an ihrer Stelle bleibt und von da aus immer neue Zihne bildet. 
Die Zahnehen O11, Olli, OV1 usw. sollten also alle durch 
eine Matrix gebildet sein, welche sich aber nach lingual verlegt 
und inzwischen Zahnchen bildet. Wenn diese Matrix ihre defini- 
tive Lage erreicht hat, fangt sie an, die Zihne des fungierenden 
Gebisses zu bilden. Die zuvor angelegten Zahnchen werden 
rudimentir. ‘) 

Diese Vorstellung schien mir urspriinglich weniger wahr- 
scheinlich zu sein, aber da ich zu der Uberzeugung kam, dass 
bei dem Krokodil auch vor der Geburt Zihne zugrunde gehen, 
welche zweitellos im freien Zahnleistenrande gebildet waren und 
also wahrscheinlich durch dieselbe Matrix, welche bald darauf 
einen Zahn fiir das bei der Geburt fungierende Gebiss zur An- 
lage bringt, fing ich an, die zweite Hypothese (zwei Matrixreihen) 
nicht als unwahrscheinlich zu betrachten. Dazu kommt noch eine 
andere Tatsache. Im dritten Beitrage werde ich zeigen, dass im 
Zwischenkiefergebiss einiger Reptilien Ott der linken Gebiss- 
halfte zuriickgebildet ist. Auffallend ist es nun, dass bei diesen 
Tieren auch O1y1 und Oyii rudimentir sind oder gar nicht 
mehr angelegt werden. Diese Wahrnehmung lasst sich leichter 
durch die Annahme zweier Matrixreihen als durch die Annahme 
vieler Reihen erkliren. Bei der ersten Hypothese hat man nur 
die Reduktion einer Matrix anzunehmen. 

Auch auf etwas anderes muss noch hingewiesen werden. 
In Abb. 53 (Beitrag I) sieht man zwei Zahnanlagen, eine iltere 
O11) und eine jiingere Ot1) direkt nebeneinander. Zwischen 
beiden besteht kein nicht differenzierter Abschnitt der Zahnleiste. 
Unter beiden Zahnanlagen liegt eine Bindegewebswucherung, 
welche fiir beide Zahnanlagen Papillen bildet. Man bekommt 
aus diesem primitiven Zustand den Eindruck, dass es eine ge- 
meinsame Bindegewebsmatrix gibt, welche die Papillen sowohl 
fir O11 wie fiir Oni liefert, und dass die Epithelzellgruppe, 
aus der O11 entstanden ist, nach lingual wuchert und dort O11 1 
bildet. Von zwei gesonderten Matrices ist hier nichts zu sehen. 
Diese Uberlegungen haben mich dazu gefiihrt, die Annahme von 

‘) Es sei nebenbei bemerkt, dass offenbar auch bei Esox ein Teil der 
zabnbildenden Zellen nach Bildung des ersten Zalines in die Tiefe sinkt, um 
dort in geschiitzter Lage mit der Zahnbildung fortzufahren. 
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urspriinglich zwei Matrixreihen fiir nicht unwahrsclfeinlich zu 
halten. 

Vielleicht aber kann man drittens auch noch annelimen. 
dass mehrere Matrixreihen bestanden haben, von 
denendiezweilingualeniibrigbleiben, die anderen 
nach der Bildung eines einzigen Zahnes (Abortiv- 
zahnes) schon reduziert werden. Aber auch die 
zuerst gebildeten Zahnchenderzweipermanenten 
Matrixreihen fallen der Reduktion anheim. So 
sollte das Abortivgebiss aus den durch die rudi- 
mentairen Matrixreihen und aus den zuerst durch 
die permanenten Matrixreihen gebildeten Zahn- 
chen bestehen. Welche der drei Hypothesen zur Erklirung 
des Abortivgebisses herangezogen werden muss, kann ich noch 
nicht entscheiden. Diese Frage ist aber von sehr grosser Wichtig- 
keit fiir die Deutung des Saugetiergebisses. 

Bolk (4, 5) hat bekanntlich die Hypothese aufgestellt, dass 
die Reihe der Milchzihne und jene der permanenten Zihne zwei 
Odontostichi sind. welche auch dureh zwei Matrixreihen gebildet 
werden und daher in keiner genetischen Beziehung zueinander 
stehen, so dass der Name ,Generation~ oder ,,Dentition* eigent- 
lich nicht gebraucht werden diirfe. Nimmt man an, dass neben 
den zwei tibriggebliebenen Matrixreihen bei Reptilien noch andere, 
sei es auch rudimentare, vorkommen, dann hat man sich die Frage 
vorzulegen, was bei Saugetieren von diesen Matrixreihen iibrig 
ist. Nimmt man dagegen an, dass bei Reptilien zwei Matrix- 
reihen und nicht mehrere bestehen, und dass die zuerst durch 
diese Matrices gebildeten Zihne rudimentér werden, dann muss 
man bei Saugetieren nachforschen, ob noch etwas davon bei ihnen 
nachzuweisen ist. In welchem Lichte das beuteltiergebiss dann 
gesehen werden muss und wie man das Fehlen von Milchzahnen 
usw. zu erklaren hat, wird dann auch bei der ersten Anschau- 
ungsweise in hohem Mafe interessieren. Man wird einsehen, 
dass eine vollstindigere Kenntnis der Bedeutung des Abortiv- 
gebisses sehr wichtig ist. 

Nun haben verschiedene Untersuchungen gelehrt, dass in 
mancher Hinsicht das Reptilgebiss dem Haifischgebiss Ahnelt. 
Auch bei Selachiern kommen freie Papillen im sogenannten ausseren 
Zahnepithel von Laaser (21, 22) vor. Die Bedeutung dieser 
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Zahnchen, die niemals in Funktion treten und aller Wahrschein- 
lichkeit nach mit den Abortivzihnchen der Reptilien zu vergleichen 
sind, ist auch noch nicht geklirt. Ich bin davon iiberzeugt, dass nur 
das Studium der Gebissentwicklung bei Selachiern und bei Knochen- 
fischen (wo sehr interessante Zwischenstadien zu beobachten sind) 
die Frage nach der Bedeutung des Abortivgebisses lésen kann, 
wihrend fiir das Verstehen des Saugergebisses eine genauere 
Kenntnis der Gebissentwicklung bei den Marsupialiern erwiinscht 
ist. Harrison (16), der bei Hatteria Abortivzibne fand, bringt 
das Vorkommen dieser Zihnchen mit der langen Eizeit dieses 
Tieres in Zusammenhang, welche bekanntlich 13—14 Monate 
dauert. Diese lange Eizeit wurde von den Ahnen der Spheno- 
donten erst spit erworben, sodass die Gebissentwicklung noch 
den urspriinglichen Zustand zeigt. Nach einer Eizeit von fiinf 
Monaten ist ein komplettes Gebiss entwickelt, das nun aber nutz- 
los ist und ausgestossen wird (Abortivgebiss). So berult das Aut- 
treten eines Abortivgebisses auf einer Verlingerung der Eizeit 
und das Abortivgebiss soll demnach das Gebiss sein, das friiher 
bei der Geburt des Tieres in Funktion trat. Da ich aber bei 
sehr vielen Reptilien ein Abortivgebiss fand und nicht fiir alle 
diese Tiere eine Verlingerung der Eizeit angenommen werden 
kann, ist meines Erachtens Harrisons Erklirung des Abortiv- 
gebisses nicht aufrecht zu halten. 

Bolk (7) hat noch eine Vermutung gedussert, welche hier 
kurz erwahnt werden muss. Er hat namlich die Frage auf- 
geworfen, ob die Abortivzihne nicht Ubergangsformen zwischen 
Haut- und Gebisszihnen sein kénnen, wobei er von der Voraus- 
setzung ausgeht, dass das Gebiss urspriinglich ein Abschnitt eines 
Schuppen-(Hautzahn-)kleides gewesen ist und von der Beobach- 
tung, dass bei Haifischen in den Kieferwinkeln ein allmahlicher 
Ubergang von Plakoidschuppen zu Kieferzihnen vorkommt. 

Es ist nun auffallend, dass das Gemmastadium der Zahn- 
anlage mit der Haaranlage fast ganz tibereinstimmt (cf. Stohr 
{34]). Auch die Haaranlage sinkt in die Tiefe, und es bildet 
sich da eine Matrix fiir Ersatzhaare aus. Die Haare kommen 
durch den Epithelstrang, der bei dem Einsinken entstanden ist, 
zum Durchbruch, gleich wie die Zihne. Typisch ist die Dreier- 
stellung der Haare, worauf Bolk meine Aufmerksamkeit lenkte 
und die nach ihm vielleicht mit der trikonodonten Zahnform und 
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Form der Plakoidschuppen zu vergleichen ist. Auch muss _ hier 
erwilnt werden, dass Hiihnerfedern oft zwei Nebenfedern besitzen. 
Weiter weise ich auf die Ahnlichkeit von freien Papillenzahnen 
und Plakoidschuppen hin. Offenbar besteht eine sehr innige be- 
ziehung zwischen allen diesen Epidermisprodukten (Zihne, Schuppen, 
Haaren, Federn), auch in ihrer Quincunxstellung, aber die Abortiv- 
zahne sind den fungierenden Zahnen in Entwicklung und Bau so 
sehr alnlich, dass man in diesen Bildungen nur schwer Uber- 
gangsformen erblicken kann. Ich halte es daher fiir 
wahrscheinlicher, dass die Abortivzihne der 
Reptilien Rudimente von Schleimhautzdibnen 
sind, welche beiihrenAhnen funktioniert haben. 
Es bleibe dahingestellt, ob sie aus besonderen 
Matrices entstehen oder aus den zwei Matrix- 
reihen, welcbe auch das funktionierende und das 
Ersatzgebiss bilden. 


D. Zusammenfassung und Literaturkritik. 


Eine ausfiihrliche Zusammenfassung zu geben, kann _ ich 
unterlassen, weil im vorstehenden die Hauptergebnisse schon ge- 
sperrt gedruckt sind. Auf einige Tatsachen muss aber noch 
hingewiesen werden. 

Ich stimme mit Leche und Rése darin iiberein, dass ich 
die Bildung der Ersatzzihne nur am freien Zahnleistenrande sab. 
Dabei weisen die genannten Forscher darauf hin, dass die Binde- 
gewebspapillen seitlich in die Zahnleiste eindringen. Das ist aber 
leicht verstandlich, denn bei der Auffassung der Zahnleiste als 
eines operkularisierten Zahnepithelfeldes liegt es auf der Hand, nur 
Zahnanlagen im Zahnepithelfelde und nicht im Operkulumepithel 
za erwarten. Die Bindegewebspapillen dringen dann auch in das 
labiale Zahnleistenblatt ein, gerade da, wo dieses Blatt in das 
linguale (Operkulumepithel) umbiegt. Zwei Bildungsstitten, wie sie 
Levy fand, konnte ich nicht bestatigen. Wohl aber sah ich die 
Abwechslung von Zahnen mit und Zahnen ohne lingualen Fort- 
satz der Zahnleiste, wie es Levy beschreibt. In dieser Abwechs- 
, lung sehe ich das Alternieren von friiher und spaiter gebildeten 
Anlagen, d. h. von Anlagen, welche schon weiter oder weniger 
weit von ihrer Bildungsstelle fortgeriickt sind. Adloff hat hier 
meines Erachtens unbedingt Recht. 
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Levy hat die Abwechslung bei der Gebissanlage fiir den 
Zickzackstand der Zihne bei jungen Tieren verantwortlich ge- 
macht, welche nach diesem Forscher selbst zu Zweireihigkeit 
fiihren kann. Diese Wahrnehmungen sind sehr interessant, weil 
sie zeigen, dass oft bei jungen Reptilien noch keine Einreihig- 
keit erreicht ist. (Bei Amphibien sah Hertwig denselben Zick- 
zackstand.) Levy macht aber auch wieder den Fehler, die Zihne 
der zweiten Reihe als Ersatzzahne fiir die Zahne der ersten Reihe 
aufzufassen. Dem ist nicht so, beide Reihen sind gleichwertig 
und bilden zusammen das funktionierende Gebiss. Jede hat ihre 
eigenen Ersatzzihne. Der von Levy gemachte Fehler wird auch 
wiederholt bei der Beschreibung fossiler Gebisse und des Zahn- 
wechsels der Schlangengiftzihne gemacht. 

Die Literaturangaben, welche mitteilen, dass die Ersatz- 
zihne in zwei Reihen liegen und dabei im Entwicklungsgrad 
alternieren, und die Mitteilungen, dass ein Zahn der einen oder 
der anderen Reihe als Giftzahn alternierend in Funktion tritt, 
muss man auf folgende Weise erklaren Es bestehen zwei Giftzahn- 
matrices, welche nicht zu derselben Matrixreihe gehéren, sondern die 
eine Matrix gehért zu der einen. die andere zu der zweiten Matrix- 
reihe. Daher treten die Matrices alternierend in Funktion und 
bilden zwei Reihen von Ersatzzihnen, welche auch alternierend 
an der Zahnleiste liegen. Es bestehen also zwei Giftzihne und 
jeder Giftzahn hat seine eigene Ersatzzahnreihe. Das alter - 
nierende Wechseln der Giftzihne hat man daher 
unrichtig gedeutet und als alternierendes In- 
Funktion-treten eines Ersatzzahnes der einen 
oder der anderen Reihe betrachtet. 

Auch in der Literatur tiber die Gebisse fossiler Reptilien 
findet man wiederholt erwahnt, dass die Ersatzzahne mit den zu 
ersetzenden, alternieren. Auch in diesen Fallen hat man den 
Fehler gemacht, Zaihne eines zweiten Odontostichos fiir die Er- 
satzzihne des ersten Odontostichos zu halten. Ich habe schon 
darauf hingewiesen, dass ich einige Eigenartigkeiten des fossilen 
Reptiliengebisses anders erklare, als es bis jetzt geschehen ist. 
Auch viele Literaturangaben iiber vermeintliche Ersatzzahne usw. 
muss ich anders deuten. So ist auch schon gezeigt, dass nach 
meiner Meinung das Gebiss der Hadrosauridae garnicht sekundir 
spezialisiert ist, sondern gerade als sehr primitiv erscheint. Ohne 
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Zweifel muss daher das Gebiss fossiler Reptilien in vielen Fallen 
ganz anders gedeutet werden als bis jetzt tiblich und werden die 
Meinungen iiber den Gebissbau fossiler Reptilien tief einschneidende 
Veranderungen erfahren miissen. 

Die Zahnleiste ist das operkularisierte Zahnepithelfeld. 
Schon bei Fischen tritt, wie Bolk meines Erachtens sehr richtig 
bemerkt hat, eine Lokalisation der Zahnbildungspotenz auf. Es 
entstehen nach Bolk bestimmte, in regelmassiger Anordnung 
liegende zahnbildende Zellgruppen (Matrices), und das Epithel 
zwischen diesen Matrices muss als Trager dieser Matrices be- 
trachtet werden. Daher hat die Zabnleiste nur Bedeutung als 
Tragerin der Matrices. Sind diese letzteren in geschiitzte Lage 
gebracht, dann ist die Zahnleiste iiberfliissig geworden und bei 
einigen (nach meiner Meinung weit spezialisierten) Reptilien ver- 
schwindet sie dann auch (z. B. bei Krokodilen), und es bleiben 
nur die Matrices iibrig. Bis jetzt hat man die Zahnleiste als 
Ganzes als Bildungsstatte von Zahnen betrachtet. Sah man lingual 
von den Zihnen einen Zahnleistenfortsatz, dann betrachtete man 
diese Erscheinung als Andeutung fiir das Bestehen eines Zahn- 
wechsels. Aber diesem Fortsatz kommt diese Bedeutung nicht 
zu. Wenn der Zahn nach seiner Bildung im freien Zahnleisten- 
rande nach der Oberflache riickt, wird natiirlich lingual ein Zahn- 
leistenabschnitt sichtbar. Die Anwesenheit eines solchen Zahn- 
leistenfortsatzes neben den Zahnen beweist also, dass sie sich von 
ihrer Bildungsstelle schon entfernt haben. Ob diese Bildungs- 
stelle noch Ersatzzihne liefern kann, ist aber daraus nicht zu 
schliessen, und so beweist der linguale Zahnleisten- 
fortsatz nichtdie Wahrscheinlichkeit eines Zahn- 
ersatzes. 

Gerade in der Literatur itiber die Zahn- und Gebissentwick- 
lung von Beuteltieren und anderen Saugetieren spielt dieser Fort- 
satz eine Rolle. Ich meinte daher die Bedeutung dieses Fort- 
satzes hier im Lichte der Matrixtheorie besprechen zu_ miissen. 
Bolks Matrixtheorie ist nach meinen Untersuchungen im Stande, 
fiir die Eigenartigkeiten der Ersatzgebissanlage eine befriedigende 
Erklirung zu geben. Wie steht es nun mit der Distichietheorie ? 

Bolk (4, 5) sah bei einem Krokodilembryo neben den 
Abortivzihnen zwei Zahnreihen, nimlich eine Reihe sogenannter 


parietaler Anlagen und eine Reihe terminaler Zahnkeime. Es 
Archiv f. mikr. Anat. Bd.92. Abt. L 15 
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wechselten regelmassig parietale und terminale Anlagen miteinander 
ab. Nach Bolks Meinung werden diese zwei Reihen zusammen 
das bei der Geburt funktionierende Gebiss bilden. Die Zahne 
der zwei Reihen schieben sich ineinander und so entsteht ein 
scheinbar ,monostichisches* Gebiss, das aber in Wirklichkeit ,disti- 
chisch* ist. Die Abortivzihne hat Bolk urspriinglich als eine 
rudimentire dritte Reihe (Parastichos) aufgefasst. Spater aber 
schrieb er diesen Zaihnchen eine derartige Bedeutung nicht zu 
und unterschied er einen Exostichos (Reihe der parietalen An- 
lagen) und einen Endostichos (Reihe der terminalen Keime). Diese 
zwei Reihen sind vollkommen gleichwertig; sie sind nicht zwei 
Generationen der Zahnleiste (zwei Dentitionen), denn sie ersetzen 
einander nicht, jede Reihe hat ihre eigenen Ersatzzihne. Nun 
hat sich aus meinen Wahrnehmungen herausgestellt, dass die 
Abortivzihne zu mehreren QOdontostichi gehéren und dass die 
Resorption von Abortivzihnen bis zur Geburt weitergeht. Sehr 
wahrscheinlich ist es daher, dass die von Bol k bei einem Krokodil- 
embryo beschriebenen Exostichos und Endostichos noch zum Abortiv- 
gebiss gehéren und nicht an dem Aufbau des funktionierenden 
Gebisses teilnehmen. Es wurde darum bei der Beschreibung 
der Gebissanlage (siehe Beitrag I) immer von OF, O11, OLLI usw. 
gesprochen, denn weil eine Grenze zwischen Abortivgebiss und 
funktionierendem Gebiss nur schwer zu bestimmen ist, weiss man 
nicht, wo man anfangen kann, von Exo- und Endostichos zu reden. 

Man kénnte nun die zuerst gebildete Zahnreihe Exostichos 
und die zweite Endostichos nennen und die dritte Reihe als 
Ersatzzahnreihe des Exostichos, die vierte als Ersatzreihe des 
Endostichos bezeichnen. Man stésst dann aber auf die Schwierig- 
keit, ob man im Abortivgebiss von Ersatzzihnen reden dart. 

Mit Bolk wiirde ich den Namen ,Zahnersatz* nur dann 
gebrauchen, wenn zwischen Zahn und Ersatzzahn ein genetischer 
Zusammenhang besteht, wenn beide also durch dieselbe Matrix 
gebildet werden. Und gerade beim Abortivgebiss ist das noch 
nicht sicher festgestellt. 

Nennt man die zwei Reihen, welche das funktionierende 
Gebiss zusammensetzen, Exo- und Endostichos und die anderen 
Reihen exostichale und endostichale Ersatzzihne, dann kommt 
die Schwierigkeit, dass man an den Ersatzzahnen nicht sehen 
kann, ob sie exo- oder endostichal sind. Denn parietale Ersatz- 
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zahne sind nicht immer exostichale. Die endostichalen Ersatz- 
zihne werden im freien Zahnleistenrande gebildet und riicken nun 
der Zahnleiste entlang nach der Oberfliche. Dabei sind sie 
wihrend einiger Zeit parietal an der Zalnleiste festgeheftet, 
wihrend die exostichalen Ersatzzihne bei ihrer Entstehung im 
Zahnleistenrande als terminale Anlagen erscheinen. 

Bekommt man einen Kiefer zur Untersuchung, von dem die 
Zahne 1, 3, 5, 7 usw. funktionieren und 2, 4, 6, 8 usw. noch 
nicht, dann kénnte man die Zahne 1, 3, 5, 7 usw. Exostichos 
nennen. Aber nach einiger Zeit fungieren 2. 4, 6, 8 usw., wihrend 
die Zihne 1, 3, 5, 7 usw. ausgefallen sind. Wiirde man nun 
diesen Kiefer untersuchen, dann wire man vielleicht geneigt, die 
Zahne 2, 4, 6, 8 usw. Exostichos zu nennen. Aus allen diesen 
Erwagungen geht hervor, dass es nicht klar ist, welche Reihe 
Exostichos und welche Endostichos genannt werden muss. Ich 
habe daher diese Namen nicht gebraucht, aber bei der Gebiss- 
anlage von OI, Ol, OIL usw. gesprochen, wobei O1 die zuerst 
angelegte Reihe des Abortivgebisses ist, O11 die zweite usw. be- 
deutet. Sieht man das Gebiss eines erwachsenen Reptils, dann 
kann man die alteste Reihe O(n+-1) nennen, die darauffolgende 
O(n+ 11) usw. Ich habe in diesem Falle aber vorgezogen, ein- 
fach von O1, O2, O3 usw. zu sprechen. Dadurch entgeht man 
auch der Schwierigkeit, zu bestimmen, ob eine Reihe exo- oder 
endostichal sei. 

Mit Bolk bin ich aber einverstanden, dass das Gebiss der 
Reptilien urspriinglich aus Elementen zweier Zahnreihen auf- 
gebaut ist. Spater aber ist der Zustand komplizierter. Ich habe 
gezeigt, dass durch das mesiodistale Fortschreiten des Zahnwechsels 
mehr als zwei Odontostichi an dem Aufbau des erwachsenen Ge- 
bisses teilmehmen. Ja, die Zahl der teilnehmenden Odontostichi 
ist gewissermassen ein Maf fiir die Intensitat des Zahnwechsels. 

Kann man nun von einem distichischen Gebiss reden? Ich 
meine, diese Frage bejahend beantworten zu kénnen, denn unter 
dem Begriff ,distichisches Gebiss“ muss man ein Gebiss auffassen, 
dessen Zihne durch zwei Reihen von Matrices gebildet werden. 

Wenn man also das Reptilgebiss distichisch 
nennt, hat man darunter zu verstehen, dass seine 
Zihne durch zwei Matrixreihen, deren Elemente 


alternierend liegen, gebildet sind. Diese Reihen 
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sind gleichwertig und die alternierende Lage ihrer Elemente 
ist ein uraltes Bauprinzip. 

So muss die Matrixtheorie mit der Distichietheorie auf 
folgende Weise kombiniert werden: Im freien Zahnleisten- 
rande liegen zahnbildende Zellgruppen (Zahn- 
matrices). Diese liegen in zwei Reihen und alter- 
nieren. Sie bilden zusammen das funktionierende 
und dasErsatzgebiss, wobei die Entwicklung vorn 
im Gebiss anfangt, aber bei der einen Reihe friher 
als bei der anderen, wonach in beiden Reihen die 
Entwicklung regelmassig nach hinten fort- 
schreitet. Die Matrices bilden in regelmassigen 
Zeitintervallen Zahne. So entsteht ein Gebiss, 
das Langsreihen (Odontostichi) und Querreihen 
(Familien) erkennen lasst. Das funktionierende 
Gebiss besteht aus Elementen, welche durch zwei 
Matrixreihen gebildet sind (distichisches Gebiss). 
Der Zahnersatz geschieht in derselben Reihen- 
folge wie die Zahnanlage (alternierender Zahn- 
wechsel). 

So haben sich Bolks Auffassungen in ihren Hauptziigen 
als zutreffend erwiesen und hoffe ich, neue Argumente zu ihren 
Gunsten beigebracht zu haben: 
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Beitrag III. 
Uber den Eizahn. 
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A. Literaturiibersicht. 


Bei Reptilien kommt bekanntlich im Zwischenkiefergebiss ein eigen- 
tiimlicher, grosser, lanzettférmiger Zahn vor, oft viel ygrésser als die tibrigen 
Zwischenkieferzihne. Dieser Zahn wird nach der allgemeinen Meinung von 
den jungen Tieren benutzt, um die Eischale bei der Geburt durchzubrechen 
(Eizahn). 

Auch kommt bei Reptilien eine sogenannte ,Kischwiele* vor, eine 
Epithelverhornung auf der Schnauze jener Reptilien, welche keinen Eizahn 
besitzen (z. B. Crocodilus). Rise (5) hat diesem Gebilde den Namen ,,Ei- 
schwiele gegeben. Mayer (3) hat sie aber zum ersten Male beschrieben 
und nicht Joh. Miiller (4), wie man éfter angegeben findet. Miller hat 
namlich nicht von der Eischwiele gesprochen, sondern nur mitgeteilt, dass 
ein Eizahn bei Krokodilen und Schildkriten fehlt. Nach Rése (5) ist fir 
das Durchbrechen einer harten, verkalkten Eischale ein messerscharfer Eizahn 
nicht geeignet. Ein solcher Eizahn dagegen wird am besten verwendet, wo 
eine zahe Eimembran durchtrennt werden soll. Daher besitzen Krokodile, 
Schildkréten und Végel keinen Eizahn, sondern eine verhornte Schwiele auf 
der Schnauzen- oder Schnabelspitze. Weinland (10) und auch Gold- 
stein (1) haben paarige Eizihne beschrieben. Weinland fand den Eizahn 
bei einigen Schlangen (Tropidonotus, Vipera, Coronella) und Sauriern (Anguis, 
Lacerta), nicht aber bei Krokodilen. Goldstein hat die Entwicklung des 
Eizahns naher untersucht und fand, dass er in derselben Weise wie die 
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iibrigen Zaihne angelegt wird. Zwischen innerem und fusserem Schmelz- 
epithel kommt aber ein ,,Gallertgewebe“ vor, wodurch nach Goldstein 
die Anlage des Eizahnes den Zahnanlagen der Krokodile ahnlich ist. Auch 
meint Goldstein darum dem Eizahn Schmelz zuschreiben zu miissen. Bei 
Lacerta vivipara wird nach demselben Untersucher der Eizahn kurz nach 
der Geburt ausgestossen und durch einen Ersatzzahn ersetzt. 

Mein Lehrer Sluiter (8) sah das Vorkommen zweier Eiziihne bei 
Ascaloboten, deren Eischale pergamentartig ist. Er schloss daraus, dass die 
Anwesenheit eines Eizahnes oder einer Eischwiele nicht durch die Beschaffen- 
heit der Eischale bedingt wird. Nicht nur beim Gecko, sondern auch bei 
Ptychozoon homalocephalum und Hemidactylus frenatus sah Sluiter einen 
paarigen Kizahn. Einen unpaaren Eizahn besitzen dagegen Lacerta, Calotes 
jubatus, Lygosoma olivaceum und Mabouya multifasciata. Nach Sluiter 
sind die Eizihne ganz gewéhnliche Ziihne der ersten Serie, welche aber 
schneller wachsen und eine andere Form haben als ihre Nachbarn. Dadurch 
machen sie den Eindruck von besonderen Zihnen. 

Nun sind die Ascaloboten, welche paarige Eizihne zeigen, phylo- 
genetisch alte Saurier, und deshalb fragt sich der Autor, ob die Paarigkeit 
der Ziihne nicht der urspriingliche Zustand sein kinne. Er fand nun, dass 
die Eizihne wirklich paarig angelegt werden, aber bei den Tieren, welche 
spiiter nur einen Eizahn besitzen, bleibt der linke in der Entwicklung zu- 
riick und geht schliesslich zugrunde. Der rechte riickt nach der Median- 
linie und wird zum unpaaren Eizahn. Sluiter konnte nicht entscheiden 
ob der Ersatzzahn, welchen er hinter dem Eizahn fand, nach der Ausstossung 
des Eizahns weiterwachst und zu einem gewoéhnlichen Zahn wird. Er meint 
aber, dass dies sehr wahrscheinlich sei. Bei Calotes fand Sluiter keine 
doppelte Anlage. Den Eizahn fand er immer in der Medianlinie Nun 
lisst sich denken, dass der linke Eizahn durch die starke Entwicklung des 
rechten ganz verkiimmert ist, oder dass ein urspriinglich schon in der Median- 
linie liegender Zahn bei Calotes zum Eizahn geworden ist. Die erste An- 
nahme scheint nach Sluiter die wahrscheinlichste zu sein. Nach Sluiters 
Mitteilung erschien Rises (6) Untersuchung iiber die Zahnentwicklung 
der Kreuzotter. Auch bei Vipera sah Rése eine paarige Eizahnanlage. Die 
paarige Anlage ist auch nach ihm urspriinglicher als die unpaare. Die Ei- 
zahnanlagen gehéren zu der ersten Zahnserie (freies Papillenstadium). Die 
linke entwickelt sich zum Eizahn. Schliesslich muss noch die Untersuchung 
von Schmiidderich (7) erwahnt werden. Er betrachtet Rises Befund 
eines rudimentiren linken Eizahns bei Vipera als unsicher, da er in Rises 
Arbeit einige Unrichtigkeiten fand. Er kommt jedoch selber zu dem Schluss, 
dass bei Vipera urspriinglich zwei Eizihne angelegt werden, von denen der 
linke bald verschwindet und nur der rechte sich weiter entwickelt. Als 
Seltenheit betrachtet er eine Wahrnehmung von zwei fast gleich entwickelten 
Eizihnen bei einem fast ausgetragenen Embryo (atavistische Variation). 

Bei der Untersuchung der Entwicklung des Zwischenkiefergebisses 
habe ich besonders auf den Eizahn geachtet. Das Ergebnis meiner Wahr- 
nehmungen wird im vorliegenden Beitrage mitgeteilt. 
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B. Eigene Untersuchungen. 
1. Gongylus ocellatus. 

Ich verweise in bezug auf die Linge der von mir unter- 
suchten Embryonen auf die Angaben in meinem ersten Beitrage. 

In der linken und rechten Hilfte des Zwischenkiefergebisses 
von Embryo B und A war nur eine einzige Zahnanlage ent- 
wickelt (O11, siehe Beitrag I) (Abb. 1a). Sie war deutlicher bei 
den Embryonen F und G und erscheint als freie Papille. Bei 
Embryo |) kommen in jeder Zwischenkiefergebisshilfte schon 
zwei Zahnkeime vor. Sie sind beide nahezu gleich weit entwickelt 
(Abb. 1b) und stellen die Anlagen von O11 und Of2 vor. Bei 
Embryo E war eine Zahnleiste gebildet, bei den schon beschriebenen 
war von einer deutlichen Leiste noch keine Rede. An der in 
der Medianlinie nicht unterbrochenen Zahnleiste von Embryo E 
kommen links und rechts die beiden Anlagen O11 und O12 vor. 
Sie sind aber nicht mehr die einzigen Zahnkeime, denn in der 
rechten Gebisshalfte kommen noch zweiandere Anlagen vor (Abb. 1c). 
Diese sind viel jiinger als O11 und O12, alternieren mit diesen 
Keimen und sind am freien Zahnleistenende gebildet. wihrend O11 
und O12 labial an der Zahnleiste liegen. Zweifelsohne sind die 
zwei jungen Keime O11 und O12. Im Unterkiefergebiss und 
im Maxillargebiss von Gongylus sieht man stets 0111 medial von _ 
O11. Das ist also auch hier im Zwischenkiefer der Fall. In 
der linken Hialfte des Gebisses fand ich aber neben O11 und 
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Fig. 1. 
Schemata der Zwischenkiefergebisse von Embryonen von Gongylus ocellatus. 
a = Stadium A, B, F und G, b = Stadium D, c = Stadium E, d = Stadium J, 
e — Stadium L. f = Stadium K, g = Stadium M. L = links, R = rechts. 
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O12 nur eine weitere Anlage, welche auch wieder jiinger war als 
O11 und O12, und zwischen und lingual von den letztgenannten 
Anlagen an der Zahnleiste angetroffen wurde. Ihre Lage macht 
es deutlich, dass sie wahrscheinlich O12 ist. Wo ist denn aber 
in der linken Halfte O111? Sucht man genau, so kann man da, 
wo OI11 erwartet wird, eine leichte Epithelveranderung finden, 
eine Zahnanlage fehlt aber. Also kann man schliessen, dass in der 
linken Gebisshalfte O11 bei O112 in der Entwicklung zuriick- 
geblieben ist. 

Bei Embryo J (Abb. 1d) ist der Gebissbau noch derselbe. 
Die Zahnkeime sind nur weiter differenziert. O11 besitzt Odonto- 
blasten und Dentin, bei O12 fangt die Odontoblastenbildung schon 
an. O11 und O12 zeigen noch keine weitere Differenzierung. 
Der rechte Olli liegt fast in der Medianlinie, der linke ist noch 
nicht sichtbar. 

Bei Embryo L besitzen sowohl O11 wie O12 Dentin. O11 
und Oj12 sind nun in beiden Gebisshalften sichtbar (Abb. Le). 
Die Anwesenheit einer kleiner Anlage medial von dem linken 
O11 beweist, dass die zwischen 011 und O12 liegende Zahn- 
anlage wirklich O112 war. In der rechten Halfte ist O1T1 eine 
auffallend grosse Zahnanlage, sie besitzt aber noch kein Dentin. 
Wohl sind schon aus den Mesenchymzellen Odontoblasten diffe- 
renziert. Bei den Zahnchen von O1 fiillen die Odontoblasten die 
ganze Papille aus. Bei O11 (rechts) dagegen bilden die Odonto- 
blasten nur eine Schicht neben noch nicht differenzierten Mesen- 
chymzellen in der Papille aus. O11 der rechten Halfte liegt 
noch deutlich rechts von der Medianlinie, obwohl er dieser viel 
naher geriickt ist als der linke O11. Dieser letztere ist eine 
sehr kleine Zahnanlage am freien Zahnleistenende ohne jede 
Differenzierung. Die beiden O112 besitzen Odontoblasten, aber 
noch kein Dentin. 

Embryo K_ besitzt denselben Gebissbau wie L (Abb. 1f). 
Schliesslich muss noch die Struktur des Zwischenkiefergebisses 
von Embryo M mitgeteilt werden (siehe Abb. 1g). Die Zahnchen 
Ori und Of2 sind sehr rudimentar. Sie erscheinen als Dentin- 
scherbchen, welche an einer kleinen Zahnleistenausstiilpung hangen. 
Von den beiden Anlagen von OI ist die rechte O111 ein sehr 
grosser, die anderen Keime in Grosse iibertreffender Zahn, welcher 
schon Dentin gebildet hat und nahezu in der Medianlinie liegt. 














Zur Entwicklungsgeschichte von Zahnen und Gebiss der Reptilien. 235 


Der linke OIT1 ist eine ae kleine Anlage ohne Odonto- 
blasten und Dentin. O12 ist in der rechten ebenso wie in der 
linken Gebisshilfte ein grosser, Dentin besitzender Zahnkeim. 
Lingual von O11, zwischen O11 1 und O12, liegen die ganz jungen 
Anlagen von OTII1. 

Ich betrachte die autfallend grosse Anlage von O 111 (rechts) 
als die Eizahnanlage. Somit ist die Anlage des Eizahns 
bei Gongylus paarig. Aber der linke Keim wird spater 
angelegt, entwickelt sich langsam, um stets eine ganz rudimen- 
tire Anlage zu bleiben, wahrend der rechte ausserordentlich 
gross wird, dabei nach der Medianlinie riickt, um schliesslich als 
unpaarer Eizahn zu fungieren. 

Ich kann also Sluiter beistimmen, dass bei paariger An- 
lage der Eizihne der rechte zum Eizahn wird, muss aber spater 
zeigen, dass ich mit Sluiters weiteren Mitteilungen nicht ein- 
verstanden bin. Uberdies habe ich gezeigt, dass der Eizahn von 
Gongylus zum zweiten Odontostichos gehort.: 

De Terra (9) und Rése (6) beschreiben den Eizahn als 
Zahn der ersten Zahnserie. Fiir Gongylus ist das unrichtig. Ich 
habe schon im ersten Beitrag darauf hingewiesen, dass Rése 
unter ,erster Zahnserie* die gesamten als freie Papillen gebildeten 
Zabnehen zusammenfasst. Dazu gehéren sowohl Elemente von 
O11, wie von Ol, wihrend andererseits nicht alle Elemente von 
O1 hierher gehéren. Deshalb habe ich diesen Namen als irre- 
fiihrend verworfen. Aber iiberdies werden die Eizahnanlagen von 
Gongylus nicht als freie Papillen gebildet, sondern an einer Zahn- 
leiste. Sie gehdren also nicht zur ersten Zahnserie. 

Richtig ist es daher nur zu sagen, dass der Eizahn zur 
zweiten Zahnreihe gehért. Wabhrscheinlich geht bei Gongylus 
dieser zweite Stichos noch vor der Geburt zugrunde. 0111 aber, 
der schon sofort nach seiner Anlage eine schnelle und kraftige 
Entwicklung zeigt, wird zweifelsohne nicht reduziert. Der Ei- 
zahn ist der alleinig tiibrigbleibende Zahnkeim 
der rechten zweiten Zahnreihe. 


2. Mabouya. 


Zur Untersuchung besass ich Serien horizontaler Schnitte 
durch die Képfe zweier jungen Embryonen. 
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Beim jiingeren Embryo (siehe Abb. 2A) bestehen 14 Zahn- 
keime im Zwischenkiefergebiss, welche zu drei Odontostichi ge- 
héren. In Of und Ol kommen in jeder Gebisshilfte je zwei 
Zahnanlagen vor, in Ol drei. Die Zihnchen von OT sind schon 
reduziert. Die Keime von Ot sind kleine Anschwellungen des 
freien Zahnleistenendes. Die Anlagen von Ol sind gut aus- 
gebildete Schmelzorgane. Der rechte O11 ist viel grésser als 
der linke O1l1 und liegt in der Medianlinie, aber noch zum 
gréssten Teil rechts von der Mittellinie. Der linke O11 steht 
in der Entwicklung gegen die iibrigen Anlagen von OI zuriick. 

Bei dem ilteren Embryo (siehe Abb. 2B) findet man in der 
Medianlinie als ein sehr grosses Schmelzorgan, das die anderen 
in der Entwicklung weit iibertrifft, die Eizahnanlage. Ihre ur- 
spriingliche Lage, rechts von der Mittellinie, verrit sie aber noch. 
Die beim ersten Embryo schon rudimentiren Elemente von O1 
sind ganz verschwunden. Die Zahnchen von OTL sind auch zuriick- 
gebildet. Der linke O11 ist auch nicht mehr zu sehen, er ist 
offenbar resorbiert. Neben den Elementen von O11 besitzt dieses 
Tier noch Zahnchen von Ol, OIy und Oy. Dabei fallt es auf, 
dass der rechte Ory1 fast in der Medianflaiche liegt, waihrend 
Ovi der linken Seite nicht zur Anlage gekommen ist. Aus diesen 
Beobachtungen geht hervor, dass auch bei Mabouya die Eizahne 
paarig angelegt werden, dass aber der linke Keim bald nach 
seiner Entstehung sich wieder zuriickbildet, wahrend der rechte 


Median/inie 
Sanh (Ox U 






Fig. 2 


Schemata fiir die primaxillaren Gebisse zweier Embryonen von Mabouya. 
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sich nach der Medianlinie verschiebt und zum unpaaren Eizahn 
wird. Auch hat sich herausgestellt, dass die Eizahnanlage bei 
Mabouya ebenso wie bei Gongylus der vorderste Keim der zweiten 
Zahnreihe ist. Wahrend bei dem Adlteren der zwei untersuchten 
Embryonen die Zilinchen von OTT schon stark rudimentar sind, 
ist die Eizahnanlage ein auffallend grosses Schmelzorgan. Auch 
hier scheint also der Eizahn der einzig ibrig- 
bleibende Keim der zweiten Zahnreihe zu sein. 

Es fallt nun tiberdies auf, dass nicht nur die 
erste Anlage des linken zweiten, sondern auch 
des linken viertenOdontostichos rudimentar ist, 
wihrend der rechte Ofvi sich hinter den Eizabn 
stellt. 

In Abb. 3 sind zwei Schnitte durch das Zwischenkiefer- 
gebiss des alteren Embryos abgebildet, um auf die regelmassige 
Alternation der Zahnkeime hinzuweisen und die Lage von OIv1 
(rechts) zu demonstrieren. Das Fehlen von Oty 1 links geht gleich- 
falls aus dieser Abbildung hervor. 

Ich mache darauf aufmerksam, dass durch die Reduktion der 
linken O11 und OIv1 im Zwischenkiefergebiss wieder eine regel- 
missige Alternation der Zahnkeime auftritt, welche bei paarigen 
O11 und Ovi in der Medianlinie unterbrochen sein wirde. 





Fig. 3. 
Zwei horizontale Schnitte durch das Zwischenkiefergebiss eines Embryo von 
Mabouya. Vergr. 1: X 7. A= A.7.16. B= A.7. 11.1. 
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3. Cyclodus Boddaerti. 

Von Cyclodus konnte ich drei Embryonen untersuchen. Im 
Zwischenkiefer von Embryo A fand ich in der rechten Halfte 
fiinf und links vier Zahnanlagen. Von diesen neun Elementen 
ist der mediale rechte Zahnkeim der grésste. Es ergibt sich. 
dass diese Anlage O111 ist. Links fehlt ihr Homologon. Die 
Zahnchen von O]| sind rudimentér. Auch bei den Embryonen 
B und C wurden in der rechten Gebisshalfte fiinf und in der 
linken vier Anlagen gefunden, von denen der mediale rechte am 
gréssten war. Von der linken Anlage von O11 war nichts zu 
sehen. Auch von O11 gehen bei Cyclodus Zahnchen in Riick- 
bildung. Der rechte O111 dagegen wird zum Eizahn und wachst 
miichtig aus. 

So zeigt Cyclodus, dass wohl der Eizahn ur- 
springlich ein Zahn der rechten Gebisshalfte ist, 
dass aber hier sein linkes Homologon nicht mehr 
zur Anlage kommt. 


4. Lacerta agilis. 


Auch bei diesem Tiere, bei dem Sluiter eine paarige An- 
lage fand, habe ich immer nur eine Eizahnanlage gefunden, welche 
aber ihren Ursprung aus der rechten Gebisshalfte oft deutlich 
zeigte. Sie war auch hier wieder O11, wihrend die itbrigen 
Zahnchen von O11 der Resorption anheimfallen. Lacerta zeigte 
iiberdies, dass auch der linke Olv1 nicht zur Anlage kommt, 
ebenso wie bei Mabouya. Dagegen ist O1y1 der rechten Gebiss- 
halfte immer deutlich entwickelt und schiebt sich hinter den Eizahn. 


AM fedrantinte/ 





Fig. 4. 
Schema des Zwischenkiefergebisses eines Embryo von Lygosoma olivaceum. 
Vergr. or, xX "Is. 
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5. Lygosoma. 


In Abb. 4 sieht man die Rekonstruktion eines embryonalen 
Zwischenkiefergebisses von Lygosoma. Aus dieser Abbildung geht 
hervor, dass der Eizahn in der Form einer verhaltnismassig grossen 
Anlage zum grésseren Teil rechts, zum kleineren links von der 
Medianlinie liegt. Nimmt man an, dass der Eizahn O111 ist, dann 
muss man aus dem Gebissbau schliessen, dass OI schon resorbiert 
ist. O12 (links und rechts) sind sehr rudimentiar, fast unkenn- 
bare Dentinscherbchen. Von O113 fand ich nichts mehr. Der 
linke Olt, OIV1 und auch Oyr1 fehlen. Ovi3 ist noch nicht 
gebildet. Die rechten Orvi1 und Oyi1 haben sich hinter O111 
gestellt. 

Es ist natiirlich méglich, dass bei jiingeren Lygosoma- 
embryonen auch die linke Eizahnanlage auftritt, um jedoch bald 
resorbiert zu werden. Ich fand sie bei dem beschriebenen Embryo 
nicht und es fehlten auch die linken OIv1 und Oy11. Lygosoma 
zeigt indessen deutlich, dass der unpaare Eizahn urspriinglich 
zur rechten Gebisshalfte gehért. Auch hier ist der unpaare 
mediane Eizahn der einzig ibrigbleibende Zahnkeim 
des rechten zweiten Odontostichos. Von den linken 
zweiten, vierten und sechsten Zahnreihen ist der 
erste Keim in seiner Entwicklung unterdrickt. 


6. Anguis fragilis etc. 

Bei Embryo A (siehe Beitrag I) fand ich eine unpaare 
mediane Eizahnanlage und in jeder Zwischenkiefergebisshalfte 
vier Zahnchen, zwei rudimentire (O11 und O12) und zwei jiingere. 
Die Eizahnanlage gehért zu der Reihe der jiingeren (O11), welche 
mit den rudimentaren alternieren. Es war nicht médglich zu 
bestimmen, ob der Eizahn aus der rechten oder linken Gebiss- 
halfte stammte. Nennt man dennoch den Eizahn O111. dann sind 
die iibrigen jungen Zahnchen O1t2 und O173. 

Bei Embryo B sind O1 und O11 resorbiert. Die anwesenden 
Zahnchen gehéren zu Ot und Oly. Auch in Olt sind schon 
Reduktionserscheinungen nachzuweisen. Hinter dem Eizahn (O II 1) 
findet man Orv1, der gleichfalls unpaar ist und in der Median- 
ebene steht. Bei Embryo C fehlen O1 und On. Der Eizahn ist 
schon durchgebrochen und hat hinter sich OIv1. 
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Bei Anguis besteht also eine unpaare, mediane 
Anlage des Eizahns, welcher wieder der alleinige 
zum Durchbruch gelangende Zabn von Ou ist. 

Bei Pelias (Embryo A) (siehe Beitrag 1) kommen zwei nicht 
operkularisierte Papillen im Zwischenkiefergebiss vor, je eine in 
jeder Halfte. Bei B hat sich zwischen diesen beiden (O11) der 
Eizahn als eine unpaare mediane Papille angelegt (O111). Der 
Eizahn gehért also hier zu O11 und wird unpaar angelegt. Von 
einer zweiten Eizahnanlage habe ich niemals etwas gefunden. 

Derselbe Zustand wie bei Anguis und Pelias 
wurde bei Calotes jubatus, Coluber und Coronella 
gefunden. 






Lwisthenkiefer 


Zahpleiste sen. Mundepithe/ 
Liza 


Fig. 5d. 


Frontaler Schnitt durch das Zwischenkiefergebiss von Gecko verticillatus 
(A. 1. TIL. 14). Vergr. ©): « ?/a 
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Fig. 6. 
Frontaler Schnitt durch das Zwischenkiefergebiss von Platydactylus guttatus. 
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7. Geckotidae. 


Sluiter sah bei dieser Reptilienfamilie das Vorkommen 
von zwei Eizihnen, einen Zustand, den er als primitiv betrachtet. 
Von diesen zwei Eizihnen kommt bei den anderen Sauriern offen- 
bar nur der rechte zur Entwicklung. 

Bei Embryonen von Ptychozoon homalocephalum fand ich 
nun deutlich die Anlagen zweier Eizihbne. Aber dabei zeigte sich 
die Merkwiirdigkeit, dass sie nicht zu OI1 gehéren, sondern zu 
Or. Ohne Zweifel werden die linke und rechte O11 bei dem 
genannten Reptil zu Eizihnen. Dieser Befund macht es fraglich, 
ob die Eizihne der bisher beschriebenen Reptilien (O111) wohl 
die Homologa des rechten Eizahns von Ptychozoon sind. Bei der 
Untersuchung yon Gecko fand ich auch die paarigen, grossen, mit 
Schmelz bekleideten Eizahne, aber zu meinem grossen Erstaunen 
sah ich zwischen beiden einen unpaaren medianen Zahnkeim 
(siehe Abb. 5). Diese mediane Zahnanlage fand ich bei allen 
untersuchten Geckonen, und es stellte sich heraus, dass sie zu 
Ol gehért, wihrend die Eizihne zu O| gerechnet werden miissen. 
In Abb. 6 sieht man den medianen Zahnkeim zwischen den zwei 
schon durchgebrochenen Eizahnen bei einem neugeborenen Exemplar 
von Platydactylus guttatus. Was ist nun die Bedeutung dieses 
medianen Zahnkeims? Dazu muss auch besprochen werden 


8. Der mediane Zwischenkieferzahn einiger Reptilien. 


In den Handbiichern findet man nur wenige Angaben iiber 
die Zahl der Zahne im Zwischenkiefergebiss der Reptilien. Und 
es fiel mir auf, dass der mediane unpaare Zwischenkieferzahn 
so wenig erwihnt wird. Nur bei einigen Gattungen findet man 
diesen Zahn beschrieben. Ja, oft findet man ihn nicht erwihnt, 
wo eine Angabe der iibrigen Zahnezahl vorliegt. Dies muss um 
so mehr wundernehmen, als ich den genannten Zahn bei sehr 
vielen Reptilien aus verschiedenen Familien fand. Im Zwischen- 
kiefer der folgenden Reptilien kommt er vor: Varanus chloro- 
stigma, Tupinambis teguexim, Cnemidophorus Wiegmanni, Ophiops 
elegans, Lacerta, Tachydromus tachydromoides, Pseudopus apus, 
Lygosoma, Euprepes sebae, Rhodona fragilis, Scincus, Eumeces, 
Basilicus, Polychrus, Anolis, Agama, Draco volans, Calotes jubatus, 


Amphisbaena Darwini und bei den folgenden Geckotidae: Hemi- 
Archiv f. mikr. Anat. Bd.92. Abt. I. 16 
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phyllodactylus typus, Hemidactylus marginatus, Gecko vittatus u. a. 
und Ptychozoon homalocephalum. 

Schon Sluiter und Goldstein hatten bemerkt, dass 
hinter dem Eizabn die Anlagen von Ersatzzahnen auftreten. Nach 
der allgemeinen Meinung fallt der Eizahn sofort aus, wenn er 
seine Aufgabe erfiillt hat. Leydig (2) konnte ihn an frei ein- 
gefangenen ganz jungen Tierchen, die kurz zuvor geboren sein 
mussten, schon nicht finden. Nun hat Sluiter und vor ihm 
Goldstein die Vermutung geiussert, dass die hinter dem Eizahn 
liegenden Zahnanlagen nach Austall des Eizahns durchbrechen 
und zu dem medianen unpaaren Zwischenkieferzahn werden Zu 
dieser Meinung méchte ich mich auch bekennen. Ich glaube, 
dass der mediane unpaare Zahn der Nachkomme des unpaaren 
Eizahns ist. Diesen unpaaren medianen Zahn fand ich nun auch 
bei allen untersuchten Geckotiden. 

Bei diesen Tieren kommen aber paarige Eizahne vor, und 
deshalb kann hier der mediane unpaare Zahn kein Nachkomme 
des Kizahns sein, aber der Zahnkeim zwischen den zwei Eizdhnen 
(siehe Abb. 5 und 6) ist der Vorlaufer des unpaaren medianen 
Zahnes bei dieser Familie. 

Bei den untersuchten Ptychozoon-Embryonen kam kein un- 
paarer Zahnkeim vor, waihrend ich beim erwachsenen Tiere wohl 
einen medianen Zahnkeim fand. Ich meine, diese Tatsache durch 
die Annahme erkliren zu kénnen, dass der mediane Zahnkeim 
bei den anderen in der Entwicklung zuriickbleibt und dass er bei 
den jungen Ptychozoon-Embryonen noch nicht angelegt ist. 

Ich habe oben gezeigt, dass bei vielen Reptilien die 
Anlage des Eizahns urspriinglich paarig ist, dass 
aber nur die rechte Anlage sich weiter entwickelt 
und die linke zugrunde geht. Dass ferner bei 
anderen Gattungen sich nur noch ein einziger Ei- 
zahn entwickelt, der aber noch deutlich rechts von 
der Medianebene entsteht. Bei einer dritten Gruppe 
entsteht der Eizahn in der Medianebene. Bei allen 
diesen Tieren gehoérte der Eizahn zu Ol. Nun kann 
ich mich nicht mit Sluiters Auffassung vereinigen, dass der 
Zustand der Ascaloboten ein primitiver sei, und dass von ihren 
zwei Eizihnen bei anderen Reptilien nur der rechte zum Eizahn 
werde, denn bei Ascaloboten gehért der Eizahn offenbar zu O1. 
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Ist dann der Eizahn der meisten Reptilien das Homologon des 
Zahnkeims, der bei den Ascaloboten zwischen den Eizihnen 
gefunden wird’? Ich glaube es nicht, denn bei der Bestimmung 
der Zihnezahl im Zwischenkiefergebiss fand ich bei allen Ascalo- 
boten in jeder Zwischenkiefergebisshalfte neben dem medianen 
Zahne fiinf Zahnkeime und dagegen bei allen anderen Reptilien 
weniger. 

Auf Grund der mitgeteilten Tatsachen komme ich zu den 
folgenden Schliissen: 

Im Zwischenkiefergebiss der Reptilien findet ein Reduktions- 
prozess in der Medianebene statt. Von den beiden medianen 
Zihnen wird der linke zuriickgebildet und der rechte wird 
zu einem unpaaren medianen Zahn. Dieser Zahn, der zu OI 
gehérte, wird aber spiter auch zuriickgebildet. Die neben 
ihm stehenden Zihne von O1 iibernehmen seine Funktion und 
werden zu Eizihnen (bei den Geckotiden), wihrend der mediane 
Zahn noch in rudimentérem Zustand fortbestehen kann. Aber 
bei anderen Reptilien geht dieser Prozess weiter. Nach dem 
Verschwinden des unpaaren Zahnes werden auch die beiden neben 
ihm stehenden Zahne, welche zu OI gehéren, zuriickgebildet und 
die neben ihnen stehenden Elemente von O11 treten in Funktion. 
Aber auch diese sind zum Schwinden bestimmt. Der linke Zahn 
tritt nur noch beim Embryo auf, ja er kann auch da schon fehlen 
und der rechte wird zu einem unpaaren Zahn, der urspriinglich 
noch rechts von der Medianlinie liegt, aber bei der Weiterentwick- 
lung in die Medianebene tritt. 

Durch diese Entwicklungsprozesse wird also auch die Zahl 
der Zahne im Zwischenkiefergebiss verringert. 

Aus dem Obenstehenden geht hervor, dass die Eizihne der 
verschiedenen Reptiliengattungen nicht homolog sind. 

Es muss Aufgabe weiterer Untersuchungen sein, auszumachen, 
wie weit die Reduktionsprozesse in der Medianlinie beim Zwischen- 
kiefergebiss der verschiedenen Reptilienarten fortgeschritten sind 
und wie die urspriingliche Zusammensetzung dieses Gebisses war. 


16* 
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Aus der Deutschen Heilstatte in Davos. Leit. Arzt: Geheimrat F. Jessen. 


Morphologie und Biologie der Séugetiererythrozyten 
als Beitrag zur Physiologie des Blutes und zur 
allgemeinen Zellenlehre. 

Von 


Dr. Hans Kronberger. 


Hierzu 2 Texttiguren. 


Mit der Bedeutung, welche die roten Blutkérperchen fiir 
die Atmung, Gewebsernihrung sowie fiir gewisse Immunprozesse 
haben, ist ihre Aufgabe fiir den Siugetierorganismus gewiss noch 
lange nicht erfiillt. Der Erkenntnis von der Wichtigkeit und 
Mannigfaltigkeit der Erythrozytenfunktionen entspricht das Be- 
diirtnis nach immer neuen Untersuchungsmethoden, die uns immer 
vollkommeneren Aufschluss iiber die Morphologie und Biologie 
der normalen und pathologisch veranderten Erythrozyten geben 
sollen. Die iiblichen Farbemethoden gestatten nur an den un- 
reifen oder: pathologisch verinderten roten Blutzellen eine aus- 
gesprochenere Differenzierung, wahrend die Differenzierungsfahig- 
keit dieser Methoden fiir die Normozyten der Siaiugetiere noch 
eine sehr beschrankte ist. Die Studien, welche aus nekrobiotischen 
Veranderungen der Erythrozyten auf ihren Bau oder ihre Funktionen 
schliessen wollen, haben bisher so gut wie keine brauchbaren 
Ergebnisse geliefert. Meine eingehenden Untersuchungen tber 
die Morphologie und besonders iiber die sogenannten nekro- 
biotischen Verinderungen der Siiugetiererythrozyten ergaben 
Resultate, welche mir fiir die Struktur der Erythrozyten von nicht 
geringerer Bedeutung zu sein scheinen wie fiir ihre Biologie und 
ihre Funktionen. Im folgenden seien in Kiirze die Ergebnisse 
meiner seit acht Jahren in dieser Richtung gehenden Unter- 
suchungen mitgeteilt. Die Bedeutung des zu behandelnden Gegen- 
standes macht es erforderlich, meine Untersuchungsresultate in 
Zusammenhang mit den wichtigsten bisherigen Forschungen und 
Auffassungen zu bringen. 
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Hans Kronberger: 


I. 
i Im frischen Nativpraiparat zeigt der Saugetiernormozyt die 
bekannte Form: meist eine kreisrunde Scheibe, deren Durch- 
messer je nach der Tierart 2, 5—7, 8 uw betrigt; die grisste 
Randbreite belauft sich etwa auf 2,5 w. Der Peripherie konzen- 
trisch liegt die zentrale Delle. Das Gebilde erscheint im durch- 
fallenden Licht hellgelb und vollkommen homogen. Die Streitfrage, 
ob die Siugetiererythrozyten in Wahrheit scheiben- oder glocken- 
formig sind, kann hier bei ihrer Bedeutungslosigkeit fiir die 
Funktionen der roten Blutkérperchen unberiihrt bleiben. Die 
blosse Betrachtung der Erythrozyten im Nativpraparat und ihre 
physikalisch-osmotischen Verinderungen in verschiedenen Suspen- 
sionstliissigkeiten machen es wahrscheinlich, dass sie im wesent- 
lichen aus einer derberen, doch semipermeablen Membran und 
einem zihtliissigen und hochgradig elastischen intramembrandsen 
Inhalt, dem sogenannten Endosoma (Weidenreich) bestehen. 
Die Annahme Ehrlichs und Rolletts, dass dieses Endosoma 
von einem protoplasmatischen Waben- oder Netzwerk, dem Disko- 
plasma bezw. dem Stroma als Traiger des Haimoglobins, durch- 
zogen sei, erscheint schon im Hinblick auf die Hauptfunktion der 
Erythrozyten sehr wahrscheinlich. 

Schon die komplizierteren morphologischen Verhaltnisse der 
sich entwickelnden und unreifen Erythrozyten (Normoblasten), 
sowie der Erythrozyten des pathologisch verinderten Blutes 
(Megaloblasten u. a.) sprechen dafiir, dass auch dem anscheinend 
so homogenen Aussehen der Saiugetiernormozyten eine differen- 
ziertere Struktur zugrunde liegen muss. Die meisten Erythro- 
zytenfirbungen, namentlich die eigentlichen Strukturmethoden, 
suchen direkt oder indirekt die Frage zu lésen, ob auch in den 
reifen Saugetiererythrozyten, sei es in morphologischer Beziehung, 
sei es durch biologische Aquivalente, der Charakter einer voll- 
kommenen Zelle, wie ihn seine kernhaltigen Vorstufen zeigen, 
gewahrt sei. — Heute gilt nach der Auffassung der meisten 
Autoren der Siugetiernormozyt fiir kernlos. Die Entkernung der 
Normoblasten geht nach Rindfleisch und seiner Schule durch 
Ausstossung, nach Kélliker und Neumann durch Karyorrhexis 
vor sich. Diese beiden Theorien haben nur wenig Wahrscheinlich- 
keit fiir sich. Dagegen ist die Lehre Pappenheims von der 

Erythroblastenentkernung auf dem Wege der Karyolyse ein- 
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leuchtender, schon im Hinblick auf entsprechende Analogien. Dass 
auch diese Lehre nicht ausnahmslos zutreffend sein kann, werden 
wir weiter unten sehen. — 

Im engsten Zusammenhang mit der Frage nach dem Zell- 
charakter der Saugetiererythrozyten stehen alle Beobachtungen, 
welche man durch Vermittlung bestimmter Farbemethoden an 
den Erythrozyten bei regenerativen oder degenerativen Prozessen 
des Blutes machen kann. Es ist natiirlich naheliegend, dass man 
hier z. Bb. alle nur irgendwie dem homogenen Protoplasma gegen- 
iiber differenzierteren Strukturelemente in genetische Beziehung 
zu.einem Kern oder zu Kernresten brachte. Ich weise nur auf 
die Deutung der Polychromasie und der verschiedenartigen Granu- 
lationen und Tiipfelungen hin. Eine befriedigende diesbeziigliche 
Klarung und einheitliche Auffassung ist bis heute noch nicht 
erzielt worden. 

Mit der Deutung und Verwertung der Befunde, die sich 
unter Umstinden durch gewisse differenzierende Farbungen und 
bestimmte chemisch-physikalische Beeinflussung an den normalen, 
reifen Siugetiererythrozyten erheben lassen, beschiftigt sich die 
Nukleoidtheorie. Zuerst hat Briicke im Jahre 1867 durch 
Borsiureeinwirkung eine Scheidung der Erythrozytensubstanz in 
eine dussere Schicht (Oikoid) und eine davon deutlich verschiedene 
Inhaltsmasse (Zooid) erzielt. Abhnliche Resultate erhielten unter 
anderen Rollett, Rindfleisch. Wlassow und vor allem 
Arnold. Den Ergebnissen dieser chemisch -physikalischen Ein- 
wirkungen entsprach, nur noch vollkommener, die Differenzierung 
durch zweckmissige Farbemethoden. Mit wechselndem Erfolg 
liess sich an den Saugetiererythrozyten eine mehr homogene, 
peripherische Zone und der sogenannte ,Innenkérper* darstellen. 
Lavdowsky, der zuerst diese Innenkérper wegen ihrer kern- 
ahnlichen Struktur (Granula, Retikulum, besondere Farbbarkeit) 
.~Nukleoide* nannte, ist mit Léwit, Arnold und _ spateren 
Autoren der Ansicht, dass die Mehrzahl der reifen Erythrozyten 
des Menschen und der Saugetiere Reste von Kernsubstanzen ent- 
halten. Auf Grund eingehender eigener Untersuchungen habe 
auch ich mich der Auffassung genannter Forscher angeschlossen. 
Doch médchte ich bis jetzt nur diejenigen zentralen Chromatin- 
kérper als Nukleoide, d. h. als echte Kernreste ansprechen, 
welche sich durch die verschiedenen Methylenblau-Pikrinmethoden 
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(Reddingius, Pappenheim, Kronberger) zur Anschauung 
bringen lassen. Den Beweis dafiir, dass es sich bei den von mir 
beschriebenen zentralen Chromatinkérpern der reifen Saugetier- 
erythrozyten um gewisse Kernsubstanzen handelt, habe ich vor 
wenigen Jahren chemisch-analytisch gefestigt. Grosso hat meine 
Befunde nachgepriift und bestatigt, er schliesst sich meiner Auf- 
fassung vollkommen an. Durch vergleichende Kernfirbungen der 
Froscherythrozyten habe ich zudem damals nachgewiesen, dass 
Methylenblau allein in einer derartigen Verdiinnung, die keine 
Chromatinfarbung mehr zulasst, bei zweckmassiger Pikrinsiure- 
nachfarbung doch noch die scharfste und vorziiglichste Kernfirbung 
abgeben kann, dass es also wie kein anderer Kernfarbstoff ge- 
eignet ist, auch so minimale Kernreste, wie sie in den Siugetier- 
normozyten vorhanden sein miissen, unter Umstanden noch deutlich 
darzustellen. Es ist durchaus nicht statthaft, die Nukleoide aus- 
nahmslos als Artefakte zu erkliren. 

Da die freien Blutplattehen durch die Methylenblau- 
Pikrinfarbung so gut wie iiberhaupt nicht farbbar sind, miissen 
sie von den restierenden Kernsubstanzen der reifen Saugetier- 
erythrozyten natura et principio verschieden sein. Sie sind also 
keinesfalls von den kernhaltigen Innenkérpern der ausgereiften 
Erythrozyten abzuleiten. Die Frage, ob die Blutplattchen nach 
Heim, Preisich und Schilling-Torgau ausgestossene 
Innenkérper von Zellen darstellen, die gewissen Jungformen der 
Erythrozyten nahestehen, bedarf noch weiterer eingehender Unter- 
suchungen. Trotz aller Theorien ist die Genese der Blutplittechen 
heute noch nicht mit Sicherheit aufgeklart. 

Strukturelemente von besonderer Bedeutung sind nach meinen 
Untersuchungen bestimmte Granula, die durch verschiedene 
Methoden an oder in den Saugetiererythrozyten nachweisbar sind. 
Die Altmannsche Granulalehre hatte bisher nur sehr bedingte 
Geltung, soweit sie den Anteil der Granula am Strukturbild der 
Zelle betrifft (z. B. bei der formativen Beteiligung bestimmter 
Mitochondriengranula an der Bildung gewisser Muskelfibrillen- 
abschnitte). Dagegen hat sie — namentlich seit Arnolds dies- 
beziiglichen Arbeiten — immer mehr an Bedeutung gewonnen 
fiir die Physiologie und Biologie der Zelle und ihre spezifischen 
Funktionen. Ich erinnere hier nur an die vielseitige Bedeutung, 
welche den Granulis fiir die Assimilation, Dissimilation, Synthese 
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und spezifische Sekretion zukommt. — Bevor ich die ausser- 
ordentliche funktionelle Bedeutung gewisser Erythrozytengranula 
bespreche, muss ich zunichst kurz das Vorkommen von Granulis, 
ihre Darstellungsméglichkeit und besonders ihren Anteil am 
normalen Strukturbild der Sa&ugetiererythrozyten erértern. — 
Bekanntlich finden sich, besonders in gewissen Stadien der Ent- 
wicklung und Regeneration, in oder an den Erythrozyten oder 
ihren Vorstufen bisweilen verschiedenartige Granula. So gilt 
z. B. die Granulation der Substantia granulofilamentosa, nach 
Cesaris-Demel Substantia metachromaticogranulosa, heute fast 
allgemein als Merkmal junger Zellformen. Ferrata, Maximow 
und andere haben das Vorkommen vital-granularer Erythrozyten 
im Knochenmark und im Embryonalblut festgestellt. Auf Regene- 
ration deuten Granula, die sich in den Erythrozyten bei den ver- 
schiedenen idiopathischen oder posthamorrhagischen Anamien dar- 
stellen lassen. Die Abstammung dieser Granula, ihre Natur und 
ihre Funktionen sind zum Teil noch unbekannt, zum Teil lassen 
sie sich mit Sicherheit von bestimmten Zellanteilen herleiten. 
Hierzu sind zu zaihlen: die Jollyschen Kernkugeln und Kern- 
kérperchen, sowie die granularen, zuweilen zu charakteristischen 
Haufchen gruppierten Kernabschniirungen, die Nageli und 
Ferrata an den Megaloblasten des embryonalen Menschen- und 
Kaninchenblutes, sowie des perniziés-andmischen Blutes beschrieben 
haben. Die meisten dieser Granula gehéren nicht zum konstanten 
Strukturbild der normalen Erythrozyten. Als gewissermassen ,,inter- 
mediire“ Produkte bestimmter Entwicklungsstadien regressiver 
oder progressiver Art kénnen sie nur in zytogenetischer Bbeziehung 
Interesse beanspruchen. — An den normalen, reifen Saugetier- 
erythrozyten lassen sich durch die gewéhnlichen Farbemethoden 
nur selten und dann meist nur vereinzelt Granula nachweisen. 
So hat Arnold durch Gentianaviolett-Anilinél-Farbung oder 
durch Methylenblau-Eosin bei vielen roten Blutkérperchen eine 
fein granulierte, lichtere Mitte und einen gewéhnlich homogen 
gefarbten peripheren Abschnitt nachgewiesen. Die feinen Granula 
waren teils ungefirbt, teils violett, rétlich oder blau tingiert. 
Auch mit Hilfe der vielseitigeren Differenzierungsfahigkeit der 
Gramschen Farbung suchte Arnold unsere Kenntnis von der 
normalen Erythrozytenstruktur zu erweitern. Er stellte zunachst 
fest, dass sich bei Anwendung dieser Methode einzelne Erythro- 


| 















250 Hans Kronberger: 


zyten oder Anteile von ihnen, gewoéhnlich der Zentralteil, lang- 
samer entfarben als andere. Auch ich habe von der Anwendung 
der Gramschen Methode fiir die Farbung der Saugetiererythro- 
zyten ausgiebigen Gebrauch gemacht und dadurch die erwahnten 
Arnoldschen Beobachtungen nicht nur bestatigt, sondern durch 
das deutliche Auftreten von Granulis in manchen Fallen erweitert 
gefunden. Die beste Darstellung erzielte ich hier durch schwache 
Verdiinnung der angewendeten Anilinfarbstoffe und kurzdauernde 
Einwirkung dieser Farbstoffe, der Jodjodkaliumlésung und vor 
allem des absoluten Alkohols. Die in zahlreichen normalen Ery- 
throzyten beobachteten Granula fanden sich meist im zentralen 
Teil in Form kleinster, blauschwarz gefarbter, kreisrunder Kérn- 
chen, die Ofter diplokokkenartig nebeneinander lagen und _ bald 
unregelmassig, bald in Form konzentrischer Kreise angeordnet 
waren. Selten waren vereinzelte kleinste “Granula in der peri- 
pheren Zone der Blutkérperchen zu beobachten. 

Uber die chemische Natur der grampositiven Erythrozyten- 
granula orientieren uns verschiedene Analogieschliisse, iiber die 
ich weiter unten berichten werde. Sicherlich gehéren die meisten 
der beschriebenen Granula zum Zentralkérper der echten Nukle- 
oide, der zentralen Chromatinkérper. Um mir Aufschluss iiber 
die Frage zu _verschaffen, welcher Anteil den grampositiven 
Granulis etwa an der Struktur der Nukleoide zukomme, habe ich 
verschiedene Versuche gemacht, die Gramfirbung mit der 
Methylenblau-Pikrinmethode zu kombinieren. Die sukzessive An- 
wendung beider Farbungen ergab wenig befriedigende Resultate. 
Bessere und gleichmassigere Ergebnisse erzielte ich durch folgende 
Methode, die in geeigneterer Kombination gleichfalls die Prinzipien 
der genannten Differentialfirbungen enthalt: 

1. Aufgiessen von Methylviolett und Alkohol 70°/o aa auf 
das luftgetrocknete und durch Methylalkohol fixierte 
Trockenpriparat. 

2. Abspiilen mit destilliertem Wasser, Aufgiessen der fiir 
die Gramfarbung iiblichen Lugollésung, — vorsich- 
tige Entfarbung durch absoluten Alkohol (Priaparat soll 
hellviolett aussehen !). 

3. Aufgiessen von Esbachreagenz, Abspiilen mit Wasser, 
Nachfairbung mit schwacher Eosinlésung, Trocknen des 
Praparates nach abermaligem Abspiilen mit Wasser. 
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Mit der angegebenen Fiarbung lassen sich die besten Resul- 
tate dann erreichen, wenn man Farbstoffe wie differenzierende 
Reagentien nur kurz einwirken lasst. Ich unterlasse genaue An- 
gaben, da ich wiederholt beobachtet habe, dass diese Blutfarbungs- 
methode, ebenso wie so viele andere, je nach der Beschaffenheit 
des zu untersuchenden Blutes bei durchaus gleicher Technik in 
vielen Fallen wesentlich verschiedene Resultate gibt. — Im gut 
gelungenen Priparate sehen wir bunte Bilder. Alle Erythrozyten 
zeigen deutlich einen rosa tingierten Randreifen. Immer sind 
Erythrozyten zu bemerken, die keine Granula zeigen: diese Exem- 
plare sind gewoéhnlich homogen graurétlich gefarbt. Sodann 
treffen wir rote blutkérperchen, die ebenso dargestellt sind und 
eine diffuse, feinste, blauschwarze Granulation aufweisen, die 
Solitirgranula sind hier von einem hellen konzentrischen Hof 
umgeben. An der Mehrzahl der Erythrozvten finden wir eine 
scharfe Scheidung in eine hamoglobinhaltige, homogen graurdétlich 
gefirbte, periphere Zone und einen hellen zentralen Anteil. der 





Fig. 1. 
Strukturbild normaier Siugetiererythrozyten. Vergr. 1300:1. 
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kleinste blauschwarze Granula verschiedener Grésse und Anzahl 
enthalt, bisweilen in konzentrischen Kreisen angeordnet. — Viel- 
fach ist der zentrale Teil der granulierten Mitte frei von jeglicher 
Granulation und macht den Eindruck eines glinzenden, hellen 
Netz- oder Wabenwerkes. in das vielleicht die vermissten Granula 
eingebettet waren. — In manchen Erythrozyten ist nur die helle 
kreisrunde Delle ohne jegliche Struktur zu sehen. — Je grésser 
der granulierte zentrale Anteil, desto heller (hellgrau-rétlich) ist 
in der Regel die periphere Zone gefirbt. — Der hamoglobinhaltige 
Anteil der Erythrozyten enthalt keine oder nur vereinzelte Granula, 
wenn das Zentrum in der angegebenen Weise scharf differenziert 
ist. — Nicht selten liegen die Granula des hamoglobinhaltigen 
Anteils und des Zentralteiles diplokokkenartig hart nebeneinander. — 
Die durch die kombinierte Gram firbung nachweisbaren Granula 
gehéren mit Sicherheit ebenso wie die durch die einfache Gram - 
methode darzustellenden, zum Innenkérper der echten Nukleoide. — 
Freie, d. h. nicht innerhalb der Erythrozyten gelegene Granula 
habe ich in den gefirbten Trockenpraparaten mit Sicherheit noch 
nicht feststellen kénnen. 

Die verschiedenen Strukturbilder, vor allem die wechselnde 
und mehr oder weniger ausgesprochene Differenzierung in Granula- 
form, entsprechen mit grésster Wahrscheinlichkeit verschiedene 
physiologische oder  pathologische  intrazellulire Vorginge, 
die durch Methoden wie die einfache oder kombinierte 
Gram farbung fixiert werden. Fiir diese Annahme sprechen in 
Fallen schwerer Funktionsschidigungen des Blutes vor allem 
wesentliche Abweichungen von den gewohnlichen Strukturbildern, 
wie ich sie fiir die Erythrozyten des normalen Blutes beschrieben 
habe. Bei schweren infektidsen Intoxikationen, z. B. bei Typhus 
abdominalis, gelingt es haufig tiberhaupt nicht, mit Hilfe meiner 
Kombinationsfarbung Granula in den sonst sehr plastisch dar- 
gestellten Erythrozyten nachzuweisen; ausser dem rosa gefarbten 
Randreifen zeigen sie keine besondere Differenzierung. Interessante 
Verschiedenheiten gegeniiber der Normalstruktur finden wir an 
den Erythrozyten mitunter bei hochgradigen Andimien. So be- 
obachtete ich z. B. bei einer Sekunddrandimie nach profusen Myom- 
blutungen meist Poikilozyten, auffallende Gréssenunterschiede der 
blass eosingefirbten Erythrozyten mit grosser, ungefarbter Delle. 
Die wenigen Erythrozyten, die normale Grésse aufwiesen, waren 
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polychromatisch dunkelgrau-rétlich gefarbt und nur sie allein 
enthielten spirliche, diffus verstreute, blauschwarze Granula: 
die Struktur eines Innenkérpers war nirgends auch nur ange- 
deutet. 

Die Anschauung, die sich nach meinen Untersuchungen fiir 
das normale Strukturbild der Saugetiererythrozyten ergibt, erinnert 
in mancher Hinsicht an dasjenige, welches Schilling-Torgau 
nach seinen Forschungen dem Bau der normalen Erythrozyten 
zugrunde legt. Dieser Autor unterscheidet am Erythrozyten die 
Hb-haltige, von einer Lipoidmembran umschlossene Aussenzone 
und den komplizierter gebauten Zentralteil. Letzterer enthalt 
u. a. den quellungsfahigen, hyalinen, sogenannten  ,,Glaskérper“, 
ferner zwei dusserst kleine, glinzende Kérperchen. als ,Zentren“ 
gedeutet, und schliesslich das Blutplattchen. Dass die echten 
Blutplattchen, wie wir sie frei im Plasma antreffen, keinesfalls 
von den echten Nukleoiden, den zentralen Chromatinkérpern, ab- 
stammen kénnen, habe ich oben dargetan. Ob die Schillingschen 
Zentren etwa mit Granulis zu identifizieren sind, wie wir sie 
durch die einfache oder kombinierte Gramfarbung darstellen 
kénnen, lisst sich allein mit Hilfe rein morphologischer Unter- 
suchungen nicht entscheiden. [Die Frage ist aber wahrscheinlich 
zu bejahen. Ein abnliches Kérnehen hat schon friiher Bremer 
beobachtet und es zuerst als Paranuklearkérperchen, spaiter als 
Zentrosoma gedeutet und bezeichnet. Tiirk misst den Erythro- 
zytenzentren grosse Bedeutung bei: ,Jeder Untersucher wird z. B. 
schon oft im Nativpraparate zwei diplokokkenartig mit einander 
verbundenen glinzenden und tanzenden Kérnchen begegnet sein, 
ohne sie deuten zu kénnen. Mit Schillings Befunden kénnen 


wir es: Das sind die freigewordenen und isolierten Zentralkérn-. 


chen“. Auf Grund eigener ausgedehnter experimenteller Unter- 
suchungen schliesse ich mich Tiirk an, jedoch nicht nur beziiglich 
der Bedeutung jener ,,Zentren*. Im weiteren Verlaufe vorliegender 
Arbeit werde ich ausfiihren, dass es Granula sind, die fiir die 
Biologie und die wichtigsten Funktionen der Erythrozyten die 
bedeutendste Rolle spielen. Zuvor jedoch halte ich es fiir an- 
gebracht, zusammenfassend die Struktur der normalen, reifen 
Saugetiererythrozyten kurz zu skizzieren, wie man sie nach obigen 
Untersuchungen und ohne Zuhilfenahme besonderer Hypothesen 
annehmen muss. 
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Der reife, normale Saugetiererythrozyt (Normozyt) stellt 
ein streng rundes, bikonkaves Scheibchen mit zentraler Delle dar. 
Er ist in seiner ganzen Oberflache von einer semipermeablen 
Lipoidmembran umgeben, an der sich durch besondere Methoden 
ein schmaler Randreifen zur Anschauung bringen lisst. Bestimmte 
chemische und physikalische Einwirkungen sowie zweckmissige 
Farbemethoden lassen an den Erythrozyten eine homogen sich 
farbende Aussenzone und einen komplizierter gebauten Innenkérper 
unterscheiden. Wenn auch Forscher wie Grawitz u. a. bei der 
Untersuchung im ultravioletten Licht eine besondere Erythrozyten- 
struktur nicht nachweisen konnten, so weist allein schon die gréssere 
Quellbarkeit der Zentraldelle (,Glaskiérper*) darauf hin, dass sie 
einen reicheren und differenteren Inhalt bergen muss als der peri- 
phere Anteil. In jenen Innenkérpern lassen sich durch empfind- 
liche Kernfarbungen (Methylenblau-Pikrinmethoden) mit Sicherheit 
Kernreste, echte Nukleoide (zentrale Chromatinkérper) nachweisen, 
an deren Stelle durch die einfache oder besser durch die kombi- 
nierte Gram farbung eine feine granulare Struktur festzustellen ist. 

Geistvoll hat bekanntlich Virchow das Blut ein Gewebe 
mit fliissiger Interzellularsubstanz genannt. Ich méchte die Ery- 
throzyten als die wichtigsten Zellen dieses ,Gewebes* bezeichnen, 
denn in den Sa&ugetiernormozyten ist der Zell- 
charakter vollkommen gewahrt. Die Ursache fiir die 
Reduktion und Modifizierung der Normoblastenkerne zu den 
Nukleoiden der reifen Erythrozyten ist teilweise in verwickelten 
ontogenetischen Vorgingen zu suchen, z. T. kommt in ihnen eine 
funktionelle Anpassung zum Ausdruck. Die Nukleoide (zentrale 
Chromatinkérper) sind funktionell und morphologisch den gewéhn- 
lichen Zellkernen Aquivalent. Die mehr oder minder grosse 
Schwierigkeit, die Nukleoide fairberisch darzustellen, ist auf ihre 
intramembranése Einbettung zuriickzufiihren. Dass es heute nicht 
mehr angingig ist, die reifen Sdugetiererythrozyten etwa mit 
Minot nur als ,Blutplastiden*, als unvollkommene Zellen, zu 
bezeichnen, wird sich aus meinen folgenden Erérterungen noch 
klarer ergeben. 


Il. 


Der wichtigste Teil meiner Arbeit befasst sich mit der 
Biologie, d. h. mit den Lebenserscheinungen der Ery- 
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throzyten. Wie in anderen Zweigen der biologischen Wissen- 
schaft, kénnen auch in der experimentellen Himatologie die 
physiologischen Ergebnisse nur dann richtig gedeutet und bewertet 
werden, wenn man sie kontrollierend und ergainzend in ent- 
sprechende Beziehung zu den morphologischen Befunden setzt. 

Die Struktur der Erythrozyten ist stets der Ausdruck einer 
Anpassung an innere oder dussere Einwirkungen. Die inneren 
Einwirkungen treffen die Lebenserscheinungen der Erythrozyten 
als Zellen am unmittelbarsten. Sie beeinflussen die Struktur 
besonders der unreifen roten Blutkérperchen in den verschiedenen 
Zustinden der Entwicklung. An den reifen Erythrozyten machen 
sich innere Einwirkungen in den verschiedensten Phasen ihres 
komplizierten Stoffwechsels geltend. Man denke im einen Fall 
nur an die verschiedenen Modifizierungen. die z. B. die Megalo- 
blastenkerne bis zu ihrer Reduktion zu den echten Nukleoiden 
der ausgereiften Normozyten erfahren und erinnere sich im anderen 
Falle an das im wesentlichen gleiche, doch zytologisch individuell 
differente Strukturbild, wie ich es oben fiir die normalen Sauge- 
tiererythrozyten beschrieben habe! Man vergegenwirtige sich 
ferner die wesentlichen Abweichungen vom normalen strukturellen 
Habitus in Fallen, wo schwerere funktionelle Beeintrachtigungen 
des Blutes vorliegen (hochgradige Animien — schwere Intoxi- 
kationen). Zu den intrazellularen Einwirkungen, welche formativ 
die Erythrozytenstruktur beeinflussen, gehért in gewissem Sinne 
auch der verschiedene Hamoglobingehalt, der sich bekanntlich 
schon in einer verschiedengradigen Affinitat saurer Farbstoffe zur 
Erythrozytenmembran und damit in ihrer starkeren oder geringeren 
Farbbarkeit bemerkbar macht. In diesem Zusammenhang darf 
vielleicht auch die Polychromatophilie und die Méglichkeit, die 
Substantia metachromatico-granulosa darzustellen, erwahnt werden. 
Auf eine physiologische Anpassung an mehr aussere, d. h. extra- 
zellulare Einwirkungen (Osmose, Diffusion!) méchte ich die Aus- 
bildung der Lipoidmembran beziehen, die den Vorstufen der 
Saugetiererythrozyten fehlt, die wir aber fiir die reifen und nor- 
malen Formen unbedingt annehmen miissen. 

Die Lebenserscheinungen jeder Zelle, auch 
die der Erythrozyten, sind an ihre Struktur ge- 
bunden. Die bedeutendsten Lebenserscheinungen der reifen, 
normalen Saugetiererythrozyten machen sich vor allem geltend 
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in ihrer eigenen Ernaihrung und in ihrer wichtigsten Funktion, 
welche im engeren Sinne der eigenen Atmung, im weiteren 
und wichtigsten Sinne der Atmung des Gesamtorganismus dient. 
Die Ernahrung der Erythrozyten setzt ihrerseits ein spezifisches 
Wahlvermégen zur Aufnahme solcher im Plasma _ geléster 
Nahrungsstoffe voraus, welche das Leben der Zellen gewihrleisten. 
Es sind dies hauptsichlich die Stoffe, welche zum Aufbau der 
Lipoidmembran sowie des bei den verschiedenen Sidugetierarten 
differenten Hamoglobins der roten Blutzellen verwendet werden. 
Es ist schon a priori anzunehmen, dass die wichtigste Erythro- 
zytenfunktion, die Atmung, einzig und allein von der normal 
ernihrten Zelle durch Vermittlung einer bestimmten und im 
wesentlichen konstanten Struktur geleistet werden kann. Den Be- 
weis fiir diese Annahme haben die iiberaus interessanten Arbeiten 
O. Warburgs geliefert. Warburg hat vornehmlich auf 
chemischem Wege die intrazelluliren Atmungsprozesse unter Be- 
riicksichtigung der Zellstruktur untersucht und gefunden, dass 
z. B. auch bei den roten Blutzellen die Atmung an ihre Struktur 
gebunden ist. Die Oxydationsfahigkeit einer Zelle ist um so kraf- 
tiger, je unversehrter und vollstandiger ibre Struktur befunden 
wird. Als Struktur der Erythrozyten nimmt Warburg ein 
Geriistwerk, das Stroma, an, welches gewisse Lipoid- und Nuklein- 
stoffe enthalt. — Die von den Sa&ugetiererythrozyten geadusserten 
Lebenserscheinungen kénnen nach dem Stand unserer heutigen 
Kenntnisse nur als Leistungen vollkommener Zellen verstanden 
werden, sie legitimieren gewissermahen die Berechtigung. mit der 
wir auf Grund morphologischer und farbungsanalytischer Unter- 
suchungen die Saugetiererythrozyten als vollkommene Zellen 
bezeichnet haben. Nach unserer heutigen Erkenntnis kénnen nur 
strukturell und funktionell vollstindige Zellen eine derartig 
bewundernswerte Autonomie aufweisen, wie die Erythrozyten: 
Vom Muttergewebe der verschiedenen Blutbildungsstitten los- 
gelist, tragen sie, wie vielleicht nur noch die Eizelle, um_ mit 
Virchow zu sprechen, die ,Gesetze ihrer Existenz in sich“ und 
bezeugen sie nicht nur innerhalb, sondern unter gewissen Um- 
stinden nach der ,Explantation* auch noch langere Zeit ausser- 
halb des lebenden Organismus. 

Diese Betrachtungen fiihren uns zwanglos auf das Gebiet der 
interessanten Untersuchungen, welche sich mit den sogenannten 
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nekrobiotischen Verinderungen der roten Saéugetier- 
blutzellen befassen. Schon lange vor den vorhin zitierten 
Forschungen Warburgs war man sich der grossen Bedeutung 
der Saugetiererythrozyten bewusst. Da man ihnen aber den Rang 
vollkommener Zellen nicht einzuriumen wagte, konnte man ihre 
wichtigen Funktionen nicht in Einklang bringen mit der Sonder- 
stellung, die sie als kernlose Gebilde, als unvollkommene Zellen, 
einnahmen. Die einfachen morphologischen Untersuchungen mit 
Hilfe der gebrauchlichen Fiarbemethoden lieferten nur wenig 
befriedigende Ergebnisse. Deshalb versuchte man durch das 
Studium der nekrobiotischen Veranderungen der Erythrozyten 
iiber ihre Struktur und insbesondere auch iiber ihre vitalen Ver- 
hiltnisse genauere Aufschliisse zu erhalten. Hier sind zu nennen 
die Untersuchungen Arnolds iiber die verschiedenartigen Form- 
und Strukturverinderungen, welche die roten Blutkérperchen 
durch gewisse chemische Agentien (10°/oige Jodkaliumlisung. 
schwachprozentige Osmiumsiurelésung usw.), sowie bei ihrer 
Konservierung im hangenden Tropfen, in Glaskapillaren oder in 
Hollundermark erfahren. Als wesentlichste Resultate der Be- 
obachtungen Arnolds und seiner Schiller (Schultze uw. a.) 
ergaben sich Abschniirungen der Erythrozyten. Diese Ab- 
schniirungen (Schizozyten) waren von verschiedener Form und 
Grésse, oft den Mikrozyten ahnlich, waren teils himoglobinhaltig, 
teils ohne Blutfarbstoff. Die Abschniirungsprodukte waren teils 
homogen, teils enthielten sie feine Kérnungen. Auch bewegungs- 
erscheinungen wurden an_ verschiedenen Schizozyten  wahr- 
genommen. — Durch Einwirkung héherer Temperaturgrade auf 
die blutkérperchen erzielte Schultze abnliche Gestaltsver- 
ainderungen in Form der verschiedenartigsten, meist kugeligen, 
homogenen Abschniirungen. Erythrozytenabschniirungen der be- 
schriebenen Art lassen sich auch in doppelt unterbundenen Blut- 
gefassen beobachten (Derewenko und Zurhelle). 

Zu umfassenden Aufschliissen iiber die Erythrozytenstruktur 
haben diese Beobachtungen nicht wesentlich beigetragen. Ebenso 
sind sich die meisten Autoren heute dariiber einig, dass der von 
manchen Forschern (Arnold, Schultze u.a.) angenommene 
genetische Zusammenhang zwischen gewissen Erythrozyten- 
abschniirungen und den Blutplattchen nicht besteht. — Die Frage, 


ob es sich bei den geschilderten Abschniirungserscheinungen etwa 
Archiv f. mikr. Anat. Bd. 92. Abt. I. 17 
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um vitale Ausserungen der Erythrozyten handele, wird heute 
gleichfalls so gut wie einstimmig verneint. Die beschriebenen 
nekrobiotischen Vorgange, die etwa an Lebensdusserungen (Be- 
wegung) erinnern kénnten, sind wabrscheinlich zum Teil analog 
den bekannten Quineckeschen und Biitschlischen Oltropfen- 
und Olschaumversuchen zu erklaren und sind auf bestimmte Ver- 
anderungen zu beziehen, welche Osmose und Oberflachenspannung 
betreffen. Inder Hauptsache handelt es sich also 
bei den nekrobiotischen Vorgingen, wie sie sich 
in der Form- und Strukturveranderung der Ery- 
throzyten geltend machen, um Artefakte, die fir 
die Morphologie wie fiir die Biologie dieser Zellen 
gleich belanglos sind. 

In der Uberzeugung, dass die Saugetiererythrozyten auto- 
nome Zellindividuen darstellen. sowie in der Hoffnung, auf  bio- 
logisch-analytischem Wege bessere Einsicht in die Erythrozyten- 
struktur zu erhalten als mit Hilfe der tiblichen Farbemethoden, 
begann ich im Jahre 1909 meine Untersuchungen iiber die Nekro- 
biose der roten Blutzellen. Méglichst ideale Konservierung der 
Erythrozyten sowie Schaffung von Umstanden, welche die Férde- 
rung etwa vorhandener Lebensaiusserungen der explantierten Blut- 
zellen gewahrleisten und sichtlich potenzieren kénnten, war das 
Prinzip meiner zahlreichen durch Jahre hindurch fortgesetzten 
Versuche. Diese Versuche, rote Blutzellen analog Bakterien 
gewissermaben zu ,kultivieren*, lieferten je nach Wahl der an- 
gewendeten Nahrbéden verschiedene Resultate. Die Ergebnisse, 
die ich mit rein fliissigen Nahrmedien erhielt, befriedigten wenig. 
Die beispielsweise in sterilen verschiedenprozentigen Pepton- 
oder Traubenzuckerlésungen, in physiologischer Kochsalzlésung 
oder in verschiedenartigen Serumfliissigkeiten suspendierten und 
verschieden lange einer Temperatur von 37° C ausgesetzten 
Menschen- und Kaninchenerythrozyten zeigten nur Veranderungen, 
wie sie seit Arnolds Untersuchungen bereits zahlreiche Autoren 
beobachtet haben. Es handelte sich hier lediglich um die oben 
beschriebenen Artefakte. Dagegen habe ich mit gutem Erfolg 
zusammengesetzte Nahrbéden verwendet, die den explan- 
tierten Erythrozyten gleich dem Blutplasma eiweiss-, kohlehydrat- 
und fetthaltige Nahrstoffe sowie Kochsalz zur Verfigung stellen. 
Am vorteilhaftesten bedient man sich folgenden Nahrsubstrates ; 
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Agar-Agar . . . 10,0 
Pepton .. . . 10,0 
Kochesizg.... 5,0 
Traubenzucker . . 5,0 
Glyzerin . . . . 50,0 


Brunnenwasser ad 1100,0 

Die Nahrbodenmasse wird in weiten Kulturréhrchen nach 
der Klarung entsprechend den Vorschriften der bakteriologischen 
Technik an drei aufeinander folgenden Tagen fraktioniert mit 
grésster Sorgfalt sterilisiert. Die Nahrbéden sind nur frisch 
bereitet und nachdem sie auf ihre absolute Sterilitat gepriift 
wurden, brauchbar und auch nur dann, wenn sie einige Osen 
Kondenswasser enthalten. Die Beimpfung der Roéhrchen vollzieht 
sich folgendermaven: in eine griindlich mit Alkohol und Ather 
gereinigte Fingerkuppe (beim Kaninchen Ohrvene!) wird mit einer 
sorgfaltig sterilisierten Lanzette ein Einstich gemacht, der spontan 
oder auf leichten Druck hin einen geniigend grossen Tropfen 
Blutes austreten lasst. Davon werden mit der vorher ausge- 
gliihten und wieder erkalteten Platinschlinge so rasch als méglich 
zwei bis drei Osen zum Teil auf der glatten Agarschicht unterhalb 
des Kondenswassers verrieben, zum Teil im Kondenswasser selbst 
aufgeschwemmt. Sodann erhalt das Réhrechen einen dicht schlies- 
senden, sterilen Watte-Paraffinverschluss und wird in den auf 
37° © gehaltenen Brutschrank eingestellt. 

Die Verainderungen, die wir an den Erythrozyten nach Ver- 
lauf verschiedener Zeitintervalle feststellen kénnen, sind zweierlei 
Art: 

1. solehe, die denen von Arnold u. a. beschriebenen iden- 

tisch, die Artefakte sind; 

2. soleche, die zweifellos auf Lebensiusserungen der explan- 

tierten roten Blutzellen zuriickzufiihren sind. 

Rein nekrobiotische Erythrozytenveranderungen, die in der 
Bildung poikilozyten- und mikrozytenartiger Formen zum Aus- 
druck kommen, ebenso mehr oder minder ausgedehnter kérniger 
oder netzartiger Zerfall der roten Blutzellen, lassen sich ofter schon 
wenige Stunden nach Einstellung der Kulturroéhrchen in den Thermo- 
staten beobachten. Bei manchen Blutsorten bleiben die Erythro- 
zyten bisweilen acht und mehr Tage ohne jegliche Formverande- 


rung im Kondenswasser konserviert; erst dann treten die eben 
17* 
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erwihnten Verdinderungen auf. Bei meinen Versuchen tritt die 
Artefaktbildung niemals so ausgesprochen und mannigfaltig auf, 
wie etwa in den Arnoldschen Versuchen. Dies ist darauf zu 
beziehen, dass eine Suspension der Erythrozyten im hypotonischen 
Kondenswasser die osmotischen Prozesse der roten Blutzellen 
rascher eintreten lasst und intensiver gestaltet als eine Auf- 
schwemmung und Konservierung in nahezu isotonischen Suspensions- 
fliissigkeiten, z. B. im Blutplasma. Es kommt leichtverstandlicher- 
weise bei Anwendung eines hypotonischen Suspensionsmediums 
eher zu einer Zerstérung der Erythrozyten als zu den bekannten, 
allmihlich sich ausbildenden Abschniirungsprozessen. 

Die rein nekrobiotischen Veranderungen der Erythrozyten 
treten an Bedeutung weit hinter den Erscheinungen zuriick, deren 
Betrachtung ich mich jetzt zuawende. — Wir untersuchen zunichst 
im Nativpraparat eine Probe der Erythrozytenaufschwemmung 
einige Tage nach der Einstellung in den Brutschrank. Zu diesem 
Zwecke schiitteln wir das Kondenswasser des zu_ priifenden 
Rohrehens sanft auf, entnehmen der Kondenswassersuspension 
einige Osen und untersuchen sie bei starker Abblendung mit 
Olimmersion als hangenden Tropfen. Die mikroskopische 
Untersuchung lisst uns kleinste (meist unter Staphylokokken- 
grésse), ziemlich stark lichtbrechende, griingelblich ge- 
farbte Kérnehen bemerken, die entweder allein oder diplo- 
kokken- oder sarzineartig miteinander verbunden angetroftfen 
werden. Die griinlich-gelbe Farbung der Granula ist auf ihren 
Hamoglobingehalt zu beziehen. Alle Koérnchen sind lebhaft be- 
weglich, die solitaren zeigen deutliche Pendelbewegung. Die 
Zahl dieser Gebilde ist je nach der Sorte der explantierten roten 
Blutzellen verschieden und wachst mit dem Alter der ,Kulturen‘. 
Unter dem Ultramikroskop zeigen diese Kérnchen dieselbe 
lebhafte Beweglichkeit; sie stellen sich hier als Gebilde mit kreis- 
rundem, goldgelb glinzendem Kern dar, der von einem ihm kon- 
zentrischen, schmalen dunklen Ring und einem diesem wiederum 
konzentrischen, schmalen, goldgelb glinzenden Ring umgeben ist. 
Ohne weiteres ist nicht zu entscheiden, ob die Beweglichkeit 
lediglich molekularer oder idiogener Art ist. — Ob die be- 
schriebenen kleinsten Kérnchen mit den oben erwahnten beweg- 
lichen Kérperchen identisch sind, wie wir sie in vielen Nativblut- 
praparaten sehen, und denen Schilling-Torgau und Tirk 
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besondere Bedeutung zuschreiben, ist nicht sicher, ich méchte es 
aber als wahrscheinlich annehmen. 

Die geschilderten, im Erythrozytenexplantat auftretenden 
Kérnchen versuchte ich nach verschiedenen Methoden auch 
farberisch darzustellen. Die Farbung mit den iiblichen sauren 
oder basischen Anilinfarbstoffen (Eosin, Methylenblau, Gentiana- 
violett u. a.), sowie mit den typischen Kernfarbstoffen (z. B. Hima- 
toxylin), gelang auf den fixierten Trockenpriparaten so gut wie 
iiberhaupt nicht. Die einzige wirklich brauchbare Darstellung im 
Trockenpraparat lieferte mir bisher die Farbung mit dem ge- 
brauchlichen Karbolfuchsin, das zur Halfte mit destilliertem oder 
Brunnenwasser verdiinnt wurde. — Die Praparate zeigen nach 
dieser Farbung die feinen Kérperchen als scharf kreisrunde Gra- 
nula, die leuchtend hell- oder dunkelrot gefairbt sind. Die gréssten 
Granula sind ungefahr doppelt oder dreifach so gross wie Einzel- 
individuen einer Kultur von Staphylococcus pyogenes aureus. Die 
kleinsten Granula sind so klein, dass ihre Grésse noch eben an 
der Grenze der optischen Wahrnehmbarkeit steht. Zwischen 
diesen verhaltnismissig grossen Unterschieden vermitteln zahl- 
reiche Zwischengrissen. Die kleinsten Granula wiegen an Zahl 
iiber die grésseren und gréssten Formen vor; stellenweise finden 
sie sich in Kolonien zu vielen Hunderten. Die Granula aus 





Fig. 2. 
Kultivierte Granula normaler Saéugetiererythrozyten. Vergr. 700: 1. 
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kultivierten Explantaten von Kaninchenerythrozyten sind immer 
wesentlich grésser als diejenigen aus Explantaten menschlicher 
Erythrozyten. — Die besten und reichsten Bilder erhalt man bei 
der Untersuchung Alterer (10—14 Tage alter) Kulturen. Sehr 
vorteilhaft fiir Darstellung und Studium ist es, die Kondenswasser- 
aufschwemmung Alterer Kulturen mit einer entsprechenden Menge 
Brunnenwasser zu verdiinnen, einmal kraftig zu zentrifugieren 
und das so gewaschene Zentrifugat zur Herstellung der Trocken- 
praparate zu verarbeiten und zu farben. In solchen mit Karbol- 
fuchsin gefarbten Praparaten finden sich dann gewéhnlich in jedem 
Gesichtsfeld mehrere gréssere Kolonien mit tiberaus zahlreichen 
Granulis. 

Die Anilinfarbstoffe, die zur fairberischen Darstellung der 
fixierten Granula unbrauchbar sind, eignen sich doch mehr oder 
weniger zu ihrer vitalen Farbung. Besonders gute Bilder gibt 
die Vitalfarbung mit ziemlich verdiinnter, wisseriger Lésung 
von Gentianaviolett. Die meisten der einzeln liegenden oder zu 
grésseren Kolonien vereinigten Granula sind, wie schon erwahnt, 
frisch aus der Kultur entnommen, lebhaft beweglich. Bald nach 
Zusatz der Farblésung stellen sie ihre Beweglichkeit ein und 
farben sich intensiv blauschwarz. Die Vitalfarbung zeigt 
deutlich die Entstehung der Granula innerhalb der 
explantierten Erythrozyten, die bald mehr, bald weniger 
dieser zarten, kriftig gefarbten Kérnchen aufweisen. Abschniirungs- 
formen sehen wir in den vital gefarbten Praparaten (hangender 
Tropfen) so gut wie nirgends. — Wir diirfen heute mit Sicher- 
heit annehmen, dass es ,Vital“-Farbungen im eigentlichen Sinne 
nicht gibt, sondern dass bei diesen Methoden lediglich allmahlich 
sich vollziehende pra- oder postmortale Farbungen von Objekten 
(besonders Granula!) in Frage kommen, die kurz vor der Farbung 
zweifellos Lebenserscheinungen irgendwelcher Art (vor allem 
Oxydationserscheinungen!) aufgewiesen haben miissen. Deshalb 
dirfen wir aus der Wirkung der Vitalfarbung, wie sie in der 
Verminderung oder Aufhebung der Granulabeweglichkeit zum 
Ausdruck kommt, den Schluss ziehen, dass es sich bei den 
oben erwahnten Pendelbewegungen der Granula nicht um Be- 
wegungen nur molekulirer Art handelt, sondern um idiogene 
Lebensiusserungen von Granulis, die in den roten Blut- 
zellen praformiert sind. 
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Uber die Herkunft und Entstehung der Granula hat 
uns bereits die Vitalfarbung Aufschluss gegeben, tiber ihre Ent- 
wicklung belehren uns die interessanten Bilder, wie wir sie in 
den von jiingeren kultivierten Erythrozytenexplantaten ange- 
fertigten Fiarbepraiparaten sehen. Abschniirungen von Erythro- 
zyten, Mikro- oder Poikilozyten, wie sie Arnold u. a. beschrieben 
haben, finden sich iiberaus selten. Gleichwohl treffen wir die 
Erythrozyten — oft schon wenige Stunden nach der Einstellung 
in den Brutschrank — mannigfaltig verindert an. Die roten 
Blutzellen haben ihre ehemalige kreisrunde Randkontur gewohnlich 
verloren, ihre Fliche ist mehr oder minder blassrot gefarbt, in 
den friihesten Stadien der Verinderung fast homogen, mit Aus- 
nahme feinster, eben sichtbarer Granula, die sich zuerst an den 
Randpartien der Zellen bemerkbar machen. Im weiteren Verlauf 
der nekrobiotischen Vorgange werden die Granula immer deut- 
licher und verbreiten sich auf der ganzen Flache, die an Farb- 
barkeit einbiisst. Schliesslich wird die ganze Erythrozytenflache 
nur von diesen Granulis gebildet, wahrend keinerlei Geriistsub- 
stanz mehr zu beobachten ist. Im friihesten Stadium der Nekro- 
biose lassen manche Erythrozyten mit fast noch homogener Mem- 
bran deutlich das Austreten oder die Ausstossung mehr oder 
weniger zahlreicher Granula feststellen. 

Von Kombinationsfarbungen habe ich die von mir 
angegebene Methylenblau-Pikrinmethode, die Giemsa- und die 
Gramsche Farbung zur Tinktion der Explantatgranula ange- 
wendet. Es gelingt nicht, mit Hilfe der Methylenblau-Pikrin- 
methode und der Giemsalésung eine brauchbare Farbung der 
Granula zu erzielen. Bessere Resultate hatte ich bei Anwendung 
der Gramfarbung zu verzeichnen. Vorteilhaft ist die Nach- 
firbung mit Karbolfuchsin, das mit gleichem Volumen Brunnen- 
wasser verdiinnt ist. In derart gefairbten Praparaten, die vom 
Material junger Blutexplantate angefertigt sind, trifft man unter 
Umstinden in jedem Gesichtsfeld unregelmassig gerainderte Ery- 
throzyten, die mehr oder weniger kraftig rot gefirbt sind und 
entweder an Stelle der Delle ein grosses, kreisrundes, blauschwarzes 
Korn fiihren oder gram positive Anteile enthalten, die beziiglich 
ihrer Form lebhaft an die Kerne der polymorphkernigen Leuko- 
zyten erinnern. — Sehr selten — meist nur in Alteren Explan- 
taten — beobachtet man Erythrozyten, die zahlreiche kleinste, 
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blauschwarze Granula bergen.. In grésserer Zahl finden wir rote 
Blutzellen, die verschieden zahlreiche fuchsingefarbte Granula ent- 
halten. Die extrazellularen Granula sind teils blauschwarz, teils 
leuchtend rot gefarbt. Unter den ersteren trifft man wiederum 
solche an, die durchweg grampositiv sind, und solche, welche 
einen grampositiven kreisrunden Kern und einen gramnega- 
tiven Anteil in Form einer schmalen, konzentrischen, fuchsino- 
(azido-) philen Zone aufweisen. Besonders hiibsche Bilder liefert 
die Gramfarbung an gewaschenem und zentrifugiertem Material 
alterer Kulturen. — Die mit Fuchsinkontrastfarbung 
kombinierte Grammethode demonstriert sehr deut- 
lich, dass die grampositiven ebenso wie die fuchsino- 
philen Explantatgranula innerhalb der roten Blut- 
zellen, zum mindesten und sicherlich aus ihrer 
Masse entstehen. Die Farbbarkeit nach Gram, welche den 
freien und intrazelluliren Granulis der explantierten Erythro- 
zyten eigen ist, deutet auf die Identitat dieser Granula mit 
denjenigen, die wir mit Hilfe der einfachen oder kombinierten 
Gramfarbung an den fixierten Erythrozyten frisch hergestellter 
Trockenpriparate darstellen kénnen. — Die azidophilen Granula 
der Erythrozytenexplantate verdanken ihre Fuchsinophilie wohl 
sicherlich einem bestimmten Himoglobingehalt. Diese Annahme 
ist schon durch den Hinweis auf die Abstammung unserer Granula 
von Mutterzellen gerechtfertigt, deren Farbbarkeit durch Fuchsin 
quantitativ durch einen hdheren oder niedrigeren Hamoglobin- 
gehalt bedingt ist. 

Die von mir beschriebenen Granula aus Erythrozytenexplan- 
taten haben mit gewissen mikroskopischen Befunden Ahnlichkeit. 
Nur langjahriges, miihevolles und peinlichst sauberes Arbeiten 
ermoglichte mir die sichere Entwirrung differentialdiagnostischer 
Schwierigkeiten. Der Untersucher muss hier ausschliessen kénnen: 
gewisse Bakterien (Staphylokokken), Abschniirungsprodukte der 
Erythrozyten sowie die sogenannten Russelschen Fuchsin- 
korperchen. 

Die Explantatgranula besitzen in gewissen Entwicklungs- 
stadien grosse Ahnlichkeit mit Staphylokokken, die ich — nebenbei 
bemerkt — auch nicht selten als Mischbakterien im Blute auch 
fieberfreier Phthisiker kulturell nachweisen konnte. Gegen Staphylo- 
kokken sprechen in unserem Falle ausser den betrachtlichen 
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Gréssenunterschieden der Granula vor allem ihre immer und 
immer wieder festgestellte Avirulenz im Tierversuch (intravenése 
Injektionen!), die Unfahigkeit der Explantatgranula, multiple makro- 
skopische Kolonien zu bilden, sowie die Unmédglichkeit, sie auf 
andere fliissige oder feste Nahrbéden mit Erfolg iiberzuimpfen. 
Ferner fehit den lebenden Staphylokokken jegliche Beweglichkeit, 
und schliesslich sind die Farbungsverhaltnisse der Staphylokokken 
vollkommen von denen der Granula verschieden. 

Dass es sich bei den in Frage stehenden Granulis keinesfalls 
um Artefakte im Sinne der oben beschriebenen nekrobiotischen 
Erythrozytenabschniirungen handeln kann, beweist schon ihre 
Resistenz gegen verdiinnte Essigsiiure, welche die artefakten Ab- 
schniirungsformen unbedingt zur Auflésung bringt. 

Mit den Russelschen Fuchsinkérperchen haben unsere 
Granula hauptsichlich die besonderen Farbungsverhiltnisse ( Nicht- 
farbbarkeit durch die gewohnlichen Kernfarbstoffe, Azido-Fuchsino- 
philie) gemeinsam. Gegen die Identitat mit den vielbeschriebenen 
und mannigfach gedeuteten Russelschen Kérperchen sprechen 
vor allem Gréssenunterschiede (0,5—25 «), wie sie den Explantat- 
granulis niemals zukommen. Heute gilt es iibrigens fiir sicher, 
dass genetische Beziehungen zwischen den Russelschen Fuchsin- 
kérperchen und den Erythrozyten nicht bestehen, dagegen viel- 
leicht genetische Beziehungen zwischen ihnen und Mast- oder 
Plasmazellen. Die letztere Annahme ist um so berechtigter, als 
Mastzellengranula ebenso wie die Russe1schen Kérperchen unter 
Umstinden in gleicher Weise nach Weigert und Russel farb- 
bar sind, und dasSchridde phylogenetische Beziehungen zwischen 
Plasma- und Mastzellen als wahrscheinlich nachgewiesen hat. 
Meines Wissens sind Russelsche Kérperchen bisher noch nie 
frei im strémenden Blut nachgewiesen worden. Schliesslich habe 
ich in meinen zahlreichen Blutkulturen noch nie Befunde erheben 
kénnen, die auch nur irgendwie auf eine Beziehung der Explantat- 
granula zu den Mast- oder Plasmazellen hindeuteten. 

Die von mir beschriebenen kleinsten, kreisrunden Granula, 
wie sie in der Masse explantierter Saugetiererythrozyten unter 
der langeren Einwirkung einer Temperatur von 37° C entstehen, 
vermehren sich wahrscheinlich durch Zweiteilung der Einzelindi- 
viduen. Diese Fahigkeit, sich zu vermehren, ist bei den ver- 
schiedenen Blutsorten eine sehr verschiedene. Dass es sich hier 
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tatsichlich um eine Massenver mehrung der Granula handelt, 
geht unter anderem daraus hervor, dass die Zahl der einzelnen 
Granula und Kolonien in der gleichen Kultur von Tag zu Tag 
steigt. Kame nur die Bildung etwa granulirer Artefakte und 
ihr Freiwerden aus zerfallenden Erythrozyten in Frage, so ware 
dieser Vorgang begrenzt und mit dem oft schon nach ganz kurzer 
Zeit vollstandigen Zerfall der Erythrozyten im Kondenswasser 
abgeschlossen. Dementgegen habe ich stets die bisweilen ausser- 
ordentlich reiche und stetige Vermehrung der Granula beobachtet, 
besonders in Explantaten, deren rote Blutzellen rasch, z. B. schon 
am ersten oder zweiten Tage nach Einstellung in den Brut- 
schrank, vollstindig aufgelést waren. 

In den vorhergehenden Abschnitten haben wir die Bedeutung 
unserer Granula fiir die Morphologie, fiir die Struktur der Siuge- 
tiererythrozyten kennen gelernt. Ihre Bedeutung fiir die 
Biologie und die Funktionen der Erythrozyten lassen 
sich nur aus ihrer eigenen Biologie ableiten. Von 
den Lebenserscheinungen der im Erythrozytenexplantat auftretenden 
Granula haben wir bisher nur ihre Fahigkeit, Naihrstoffe zu assi- 
milieren, ihre Beweglichkeit und ihre Fahigkeit, sich zu_ver- 
mehren, feststellen kinnen. Tierexperimente miissen in der 
experimentellen Hamatologie ebenso wie in der experimentellen 
Bakteriologie die morphologischen und kulturellen Forschungen 
und Studien erginzen. Tierversuche haben mir auch iiberaus 
wichtige Aufschliisse iiber die Biologie unserer Granula und da- 
mit auch iiber die Hauptfunktion der Saéugetiererythrozyten ge- 
liefert. 

Das Nichstliegendste bei meinen Versuchen war, die Granula 
als lebende Strukturelemente der Saugetiererythrozyten in die 
Blutbahn von Siugetieren einzubringen. So glaubte ich am ehesten 
etwaige physiologische oder pathologische Wirkungen erzielen zu 
kénnen. — Zu meinen Versuchen dienten mir ausnahmslos aus- 
gewachsene Kaninchen, denen ich jeweils eine frische Granula- 
kultur méglichst rasch in eine Vene des sorgfaltig desinfizierten 
Ohres injizierte. Ich verwendete zu den Injektionen Granula- 
kulturen, die im Kondenswasser der Roéhrchen aufgeschwemmt 
waren, oder Kulturen, die zuerst in sterilisiertem Brunnenwasser 
von 37°C vorsichtig zentrifugiert, gewaschen und aufgeschwemmt 
wurden. 













Morphologie -und Biologie .der Saugetiererythrozyten. 267 


Pathologische Wirkungen konnte ich in keinem 
meiner zahlreichen Tierversuche beobachten. Die Tiere blieben 
munter, verloren nicht im geringsten ihre gewohnliche Fresslust, 
behielten ihr Durchschnittsgewicht usw. — Dagegen ergaben sich 
bei der Untersuchung des Versuchstierblutes Beobachtungen, die 
fiir die Physiologie des Blutes von grésster Bedeutung sind. 

Gewoéhnlich entnahm ich schon am ersten oder zweiten Tag 
nach der Granulainjektion den betreffenden Tieren nach leichtem 
Einstich in eine gestaute Ohrvene eine Probe Blut (bei kraftigen 
Tieren bis zu 10 cem). Dieses in engen, griindlich gereinigten 
und getrockneten Reagenzglischen aufgefangene Blut wies gegen- 
iiber dem in gleicher Weise entnommenen Blut der Kontrolltiere 
auffallende Verinderungen auf. — Oft beobachtete ich schon so- 
gleich beim Austreten des typisch dunkelroten Venenblutes der 
Versuchstiere einen jahen Umschlag seiner Farbe ins helle Schar- 
lachrot. Immer aber machte ich diese Wahrnehmung bei dem 
im Reagenzglas aufgefangenen Blut. Dieses machte niemals den 
Eindruck yon venésem, sondern stets von frisch hellrotem, arte- 
riellem Blut. Das Blut behielt diese hellrote Farbung auch ohne 
Umschiitteln tagelang. Die unter dem Einfluss des Luftsauer- 
stoffes zustande kommende Oxydierung des Venenhimoglobins 
in Oxyhamoglobin ging hier immer ganz iiberraschend schneller, 
auch ohne etwaiges Schiitteln, vor sich als beim Venenblut der 
Kontrolltiere. Im letzteren Falle konnte, wie schon angedeutet, 
nur durch Umschiitteln des Blutes eine ausgiebigere Uberfiihrung 
in Oxyhamoglobin erreicht werden, 

Ferner liess das Blut der Versuchstiere gegeniiber dem der 
Kontrollkaninchen ganz auffallende Unterschiede beziiglich der 
Gerinnungsverhaltnisse erkennen. Wiahrend das Blut der 
Kontrolltiere spatestens nach 15 Minuten die typische Gerinnung 
mit deutlicher Serumauspressung zeigte, die von Stunde zu Stunde 
zunahm, war die Gerinnungsfaihigkeit des Blutes der Versuchs- 
tiere entweder vollkommen aufgehoben (besonders nach kurzem, 
sanftem Umschiitteln) oder doch zum mindesten ganz wesentlich 
vermindert. Diese stets zu beobachtende Herabsetzung der Ge- 
rinnungsfahigkeit kam darin zum Ausdruck, dass sich gewohnlich 
nur geringfiigige. schleimig-weiche, hellrote Koagula in dem ge- 
nau gleichfarbigen Blute bildeten. Eine Serumauspressung habe 
ich in keinem einzigen der zahlreichen Falle beobachten kénnen. 
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Kin leichtes Durchriihren dieser schwach und gleichmassig ver- 
dickten Blutmasse hatte zur Folge, dass sie sich bis auf unwesent- 
liche, schleimig-weiche, hellrote Reste wieder in fliissiges Blut 
aufléste. — Bei der sofortigen mikroskopischen Untersuchung 
zeigte dieses Blut im Gegensatz zum Blut mit normaler Ge- 
rinnung so gut wie keinerlei Fibrinbildung, auch nicht nach 
Stunden! — Nach verschiedenen Methoden gefarbt, wies es quali- 
tativ wie quantitativ gegeniiber dem Normalblut keinerlei nennens- 
werte Verinderungen auf. Ehe ich die Folgerungen aus meinen 
Versuchen fiir den Gerinnungsvorgang bespreche, méchte ich alle 
Erscheinungen erértern, die mit der Sauerstoffaufnahme durch 
Saugetierblut nach Granulainjektionen in Zusammenhang stehen. 

Die Erythrozyten der Versuchstiere zeigen schon kurze Zeit 
(1—2 Tage) nach der Injektion kultivierter Erythrozytengranula 
eine gegeniiber dem Normalblut der Kontrolltiere deutlich er - 
hohte Aviditat zum Luftsauerstoff. Diese Folgerung 
ergibt sich schon aus dem sehr jahen Umschlag der dunkelroten 
Farbe des Venenblutes in das helle Scharlachrot, wie es nur dem 
arteriellen Blut zukommt. Diese leuchtend rote Farbe bleibt 
wihrend mehrerer Tage unverandert erhalten. Ich sehe darin 
die fortgesetzt lebhafte Zellatmung, d. h. die lebhafte Aufnahme 
von Sauerstoff durch die Erythrozyten des betreffenden Versuchs- 
tieres. Das Blut zeigt, solange es seine helle Scharlachfarbe 
festhalt, in entsprechender Verdiinnung bei der spektroskopischen 
Untersuchung die beiden typischen Absorptionsstreifen des Oxy- 
hamoglobins zwischen der D- und E-Linie des Spektrums. Hier 
soll darauf verwiesen werden, dass das Blut auch spater nicht 
etwa lackfarben wird, denn die Erythrozyten sind, wenigstens 
solange sie Oxyhimoglobin fiihren, gut in ihrer Form erhalten, 
Fibrinbildung ist nicht festzustellen. — Folgende ebenso ein- 
fache wie lehrreiche Versuche demonstrieren sehr anschaulich 
die gréssere Sauerstoffaviditat des Blutes der Versuchstiere gegen- 
iiber dem Kontrolltierblut. Ein Reagenzréhrchen von 10 em 
Hohe und einem Durchmesser von ungefaihr 2 em fiillt man bis 
zur Héhe von 7 cm mit Brunnenwasser und gibt mit der Pipette 
soviel Blut eines Kaninchens, dem 24 Stunden vorher eine Granula- 
kultur injiziert wurde, hinzu, dass die Lésung durchsichtig hell- 
kirschrot erscheint. Ein zweites genau gleiches Réhrchen fiillt 
man ebenfalls bis zur Héhe von 7 cm mit Brunnenwasser und 
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fiigt soviel Normalblut hinzu, bis auch diese Lésung die gleiche 
hellkirschrote Farbung wie die erste Blutlésung aufweist. Beide 
Réhrehen werden sodann zwecks Unterscheidung mit Zeichen ver- 
sehen und offen bei Zimmertemperatur an einem ruhigen Stand- 
ort sich selbst itiberlassen. — Schon bisweilen nach Verlauf von 
24 Stunden macht sich eine deutliche Verschiedenheit der Blut- 
verdiinnungen in beiden Reagenzréhrchen bemerkbar. Am ehesten 
beobachtet man sie in dem Roéhrchen, welches das Blut des Ver- 
suchstieres enthalt: der untere Teil der Fliissigkeitssiule zeigt 
im Gegensatz zum oberen Anteil mit hellkirschroter Farbe die 
deutliche, oft etwas getriibte Farbe des vendsen Blutes. Die ver- 
schiedenartig gefirbten Fliissigkeitsanteile sind scharf gegenein- 
ander abgegrenzt. Die scharfe Abgrenzung halt sich mitunter 
bis zur Dauer einer Woche unverandert, um sich dann zugunsten 
der venésen Farbung, immer mehr und solange nach oben zu ver- 
schieben, bis die letzte Spur der hellkirschroten Farbung ver- 
schwunden ist. Bei der spektroskopischen Untersuchung zeigt 
der untere Anteil den breiten, etwas verwaschenen Absorptions- 
streifen des reduzierten Himoglobins, der obere Anteil die be- 
kannten beiden Absorptionsstreifen des Oxyhamoglobins. — An 
der Blutlésung des anderen Réhrehens kann man unter Umstanden 
gleichfalls jene markanten Farbenunterschiede beobachten, doch 
nimmt der untere, venés gefarbte Anteil niemals die Ausdehnung 
an wie bei der Blutlésung des ersten Réhrchens. Gewdéhnlich 
aber yolizieht sich die Uberfiihrung des Oxyhamoglobins in redu- 
ziertes Himoglobin gleichmissig durch die ganze Fliissigkeits- 
siule. — Im Gegensatz zur anderen Lésung bilden sich im ver- 
diinnten Normalblut meist feinste, spinnwebartige Fibrinfadchen, 
die ich in der anderen Blutlésung niemals beobachtet habe. 

Die Ergebnisse dieser Versuche sind wohl so zu deuten: in 
beiden Blutlésungen sehen wir die Wirkungen oxydativer Vor- 
gange, wie sie unter Vermittlung von Oxyhamoglobinlésungen 
zustande kommen. Am lebhaftesten sind diese Oxydationspro- 
zesse in dem Rohrchen, welches das verdiinnte Versuchstierblut 
enthalt. Die baldige Entstehung der hohen Zone des vendsen, 
blaurot gefarbten unteren Anteils ist nur so zu erkliren, dass 
der oxyhamoglobinhaltige, obere Anteil der Blutlésung das Oxy- 
hamoglobin des vom Luftsauerstoff abgeschlossenen unteren An- 
teils gleich intensiv reduziert, wie er selbst den ihm zur Ver- 
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fiigung stehenden Luftsauerstoff an sich reisst. Dass es sich bei 
der Verschiebung der Grenze zwischen den beiden verschieden 
gefarbten Blutlésungen zugunsten des blauroten Anteiles nicht 
etwa um rein physikalische Diffusionsvorginge handelt, sondern 
tatsichlich und vor allem um kraftigste Oxydationsprozesse des 
oberen Anteils, erhellt schon daraus, dass die Zone des vendésen 
Anteils bisweilen schon innerhalb 4—5 Stunden um mehr als das 
Doppelte an Ausbreitung gewinnt. Erst allmahlich verliert auch 
der obere Anteil der Oxyhamoglobinlésung seine anfanglich er- 
héhte Oxydationskraft, verhalt sich mehr und mehr passiv und 
wird selbst reduziert. — Das verdiinnte Normalblut des Kontroll- 
tieres lisst die wesentlich intensivere Oxydationsfihigkeit des 
Versuchstierblutes vermissen; es verfillt gewohnlich allmahlich 
und gleichmassiger der Oxydation durch den Luftsauerstoff sowie 
der schliesslichen Reduktion durch verschiedene aérobe Faulnis- 
mikroorganismen. 

In beiden Versuchen kommt lackfarbiges, oxyhimoglobin- 
haltiges Blut zur Verwendung, das also so gut wie keine Ery- 
throzyten mehr enthalt, die ibre intakte Form oder auch nur 
einigermaBen normale Struktur besitzen. Warburg hat durch 
seine schénen Untersuchungen gezeigt, dass die Oxydationsfihigkeit 
von Zellen, auch von Erythrozyten, dem Grade der Unversehrt- 
heit ihrer Struktur entspricht. Nach dieser Erkenntnis ist die 
geringe Oxydationsfahigkeit des verdiinnten, lackfarbigen Normal- 
blutes durchaus verstandlich. Dagegen kann die auffallend er- 
hdhte Oxydationskraft des verdiinnten, lackfarbigen Blutes des 
Versuchstieres nicht erklart werden, wenn wir sie nicht auf eine 
bestimmte Wirkung der kultivierten Erythrozytengranula beziehen 
diirfen, welche wir dem Saugetierorganismus intravenés einverleibt 
haben. 

Bei den gegeniiber dem Normalblut der Kontrolltiere wesent- 
lich erhéhten Oxydationsprozessen des Versuchstierblutes handelt 
es sich um den sehr beschleunigten Ablauf einer spezielleren 
chemischen Reaktion, der intramolekuliren Zellatmung, die durch 
die Gegenwart der Erythrozytengranula zustande kommt. Die 
Wirkung dieser Granula, die zur Gesamtblutmenge des Versuchs- 
tieres quantitativ in keinem nennenswerten Verhaltnis steht, er- 
scheint in Anbetracht ihrer weitschicktigen Verteilung fiir eine 
verhaltnismassig lange Zeitdauer eine ganz erstaunliche. Wir 
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haben also die wichtige Tatsache zu registrieren, dass die kulti- 
vierten Erythrozytengranula die Wirkung eines geformten 
Enzymes entfalten. Der Beweis hierfiir lisst sich, abgesehen 
von der rein physiologischen Wirkung, noch durch folgenden Ver- 
such erbringen, der zudem noch gestattet, die Enzymwirkung der 
Granula zu spezialisieren. Man wascht eine etwa 10—14 Tage 
alte, gut entwickelte Granulakultur mit sterilisiertem Brunnen- 
wasser von 37° C, zentrifugiert vorsichtig, dekantiert das Wasser 
und schwemmt das so gewaschene Zentrifugat, das nur noch zahl- 
reiche Granula enthalt, in etwas lauwarmem Wasser auf. Gibt 
man nun einige Tropfen von Wasserstoffsuperoxyd hinzu, so tritt 
sofort unter lebhaftem Aufschiumen eine Spaltung des Wasser- 
stoffsuperoxyds in Wasser und Sauerstoff ein. Dass der abge- 
schiedene Sauerstoff aktiv, d. h. sogleich zu kraftiger Oxydation 
oxydierbarer Substanzen faihig ist, zeigt die mehr oder weniger 
kraftige Blaufirbung von (Guajaktinktur. Soll dieser Versuch 
beweiskraftig sein, so diirfen nur solche Zentrifugate verwendet 
werden, welche keinerlei Reste autolysierter oder nekrobiotisch 
verinderter Erythrozyten, sondern lediglich unsere Granula ent- 
halten. Der Ausfall unseres Wasserstoffsuperoxydversuches lehrt 
also, dass an die Granula der Erythrozyten Oxydasen gebunden 
sind. 

Als wichtigste Ergebnisse meiner Untersuchungen iiber die 
physiologischen Wirkungen der Granula ergibt sich folgendes: 

1. Die bedeutungsvollsten Strukturelemente der Saugetier- 
erythrozyten sind endozellular praformierte Granula, 
welche bei der nekrobiotischen Auflésung der roten Blut- 
zellen frei werden und auf oder in geeigneten Nabrsub- 
straten bei einer Temperatur von 37° C zur Vermehrung 
und zum Massenwachstum angeregt werden kénnen. 

Die Gesamtheit dieser kultivierten Granula ist den normal 

gebauten Erythrozyten des strémenden Blutes der Siuge- 

tiere in jeder Beziehung durchaus gleichwertig. 

3. Die beschriebenen Granula stellen geformte Enzyme im 
weiteren, geformte Oxydasen im engeren Sinne dar. Sie 
vor allem erméglichen unter Vermittlung ihres Hamo- 
globingehaltes die intrazellulire Atmung, d. h. die Auf- 
nahme des Luftsauerstoffes, seine Addition an das Hamo- 
globin (Bildung des Oxyhaimoglobins), sowie die Abgabe 
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des gebundenen Sauerstofis in aktiver Form (in statu 
nascendi). Diese spezielle Funktion kommt den Granulis 
ebensowohl im Strukturgefiige der lebenden, im Plasma 

der Saugetiere kreisenden Erythrozyten zu, wie den 

freien, aus Erythrozytenexplantaten kultivierten Granulis. 

Sehr reichlich Oxydasen enthalten bekanntlich die neutro- 
philen Myelozyten und ihre Abkémmlinge, die neutrophilen poly- 
morphkernigen Leukozyten; geringeren Oxydasengehalt haben die 
Kiterleukozyten. Die Oxydase ist in allen diesen Zellen an Gra- 
nula gebunden und aktiviert die Wirksamkeit eines oxydierenden 
und autolysierenden Fermentes, ferner wahrscheinlich auch die- 
jenige von Lipasen und Diastasen. Ausserdem finden wir Oxy- 
dasen in vielen anderen Zellen, namentlich in solchen, die funktio- 
nell stark mm Anspruch genommen sind, in erster Linie in den 
verschiedenen Driisenzellen (Profermente, Zymogene), in den 
Muskelfasern, in den Ganglienzellen (im Gegensatz zu den Glia- 
zellen!) usw.; auch hier ist die Oxydasereaktion an Granula ge- 
bunden. Nach den Anschauungen, die uns die modernen histo- 
logischen und chemischen Forschungen an die Hand geben, diirfen 
wir mit Recht behaupten, dass sich die wichtigsten Stotfwechsel- 
prozesse der Zellen in oder an Granulis abspielen. Daraut weist 
schon die Beobachtung hin, dass die Starke der Oxydasereaktion 
und die Anzahl der Granula je nach dem Grade der funktio- 
nellen Beanspruchung der sie bergenden Zellen verschieden ist. 
Die vielseitige Bedeutung, welche den eben angefiihrten 
Granulis fiir die Stotfwechselvorginge in der Zelle zukommt, wird 
vielleicht noch iibertroffen von derjenigen der Erythrozyten- 
granula. Sicherlich spielen sie eine grosse Rolle fiir die auf dem 
Wege der Diffusion und Osmose vor sich gehende Ernihrung der 
Erythrozyten, sowie fiir die Produktion gewisser Immunkorper, 
besonders der Lysine. Ihre wichtigste Funktion besteht aber 
zweifellos darin, dass sie die Erythrozyten selbst, sodann alle 
aktiven Zellen und Gewebe, kurz den gesamten Saugetierorganis- 
mus, mit dem zur Ernahrung und zur Atmung unentbehrlichen 
Sauerstoff versehen. Die sich in den Erythrozyten abspielenden 
Oxydationsprozesse sind durchaus nicht einheitlich. Wir wollen 
sie kurz von dem Standpunkt aus betrachten, dass sie durch 
Granula vermittelt werden. Die hamoglobinhaltigen Granula, 
die wir uns in feinster Verteilung der Erythrozytenstruktur ein- 
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gefiigt denken miissen, sind zunichst dazu befaihigt. aus der 
Alveolarluft der Lungen soviel Sauerstoff an sich zu reissen, als 
seinem Vartiardruck entspricht. Durch die Sauerstoffaddition 
seitens des Himoglobins entsteht das Oxyhimoglobin, eine Per- 
oxydverbindung, welche in ihrem chemischen Verhalten durchaus 
dem Wasserstoftsuperoxyd analog ist und den Sauerstoff in lockerer 
Bindung enthalt. Seine Abgabe reguliert sich sehr genau nach 
dem jeweiligen Bediirfnis, seine Verwendung ist sehr verschieden- 
artig. Ein Sauerstofianteil dient sicherlich der intramolekularen 
Zellatmung, d. h. denjenigen Oxydationsprozessen, welche allein 
das Bestehen und die spezitischen vitalen Vorgange der Erythro- 
zyten ermoéglichen. Ein anderer Sauerstoffanteil des Oxyhimo- 
globins hat die nicht minder wichtige Funktion, durch die Oxy- 
dation organischer Nihrstoffe die fiir das Bestehen des Gesamt- 
organismus unentbehrlichen Energien (Warme, Bewegung, Kraft- 
leistungen) zu schaffen. Der an das Oxvhamoglobin addierte Luft- 
sauerstoff ist zur ausreichenden Verbrennung der organischen 
Substanzen ohne weiteres nicht fihig: wir wissen, dass die dazu 
erforderliche Aktivierung des Sauerstoffs durch Oxydasen, welche 
die Erythrozyten zur Verfiigung stellen, vermittelt wird. Meine 
Untersuchungen haben festgestellt, dass diese Oxydasen an intra- 
zellulire oder freie Erythrozytengranula gebunden sind. — So 
notwendig einerseits eine kraftige aktive Oxydation fiir die Er- 
zeugung der erforderlichen Energiemengen des Organismus ist, 
so notwendig ist es andererseits, dass die Erythrozyten als Trager 
und Spender des Sauerstoffs, ebenso die lebenswichtigen anderen 
Kérperzellen vor der allzu intensiven Wirkung der Oxydasen ge- 
schiitzt werden miissen. Es ist iiberaus wahrscheinlich, dass 
diesen Schutz besondere Fermente, Antienzyme, Antioxydasen 
iibernehmen, die sogenannten Katalasen, die gleichtalls wie 
ihre Antagonisten an Granula gebunden sind. Auch fiir die Ab- 
spaltung des inaktiven Sauerstoffs aus dem Oxyhimoglobinmolekiil, 
wie er der Unterhaltung der intramolekularen Zellatmung dient, 
méchte ich an Granula gebundene Katalasen verantwortlich machen. 
Auch die Katalasen spalteén aus dem Wasserstofisuperoxyd Sauer- 
stotf ab, der jedoch inaktiv ist, d. h. sich nicht fahig zu inten- 
siverer Oxydation erweist (keine Blaufairbung von Guajaktinktur'!). 
Ob die Blutoxydasen und Katalasen getrennt an verschiedene oder 
an die gleichen Erythrozytengranula gebunden sind, lisst sich 
Archiv f. mikr. Anat. Bd.92. Abt. L 18 
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heute noch nicht mit Sicherheit entscheiden: der letztere Fall 


jedoch gehért zweifellos eher in den Bereich der Méglichkeit. Dies 


um so mehr, als wir nach Goldmanns geistvollen Forschungen 
iiber die Vitalfirbung in den vital farbbaren Granulis keineswegs 
etwa Degenerations- oder Stoffwechselprodukte, sondern prifor- 
mierte Zellorganula (Arnold, Ribbert u. a.) sehen dirfen, 
indenen gleichzeitig die verschiedenartigsten bio- 
chemischen Reaktionen ablaufen kénnen. Ich erinnere 
hier nur an die verschiedenen Fermente. an Granula fixiert, in 
den polymorphkernigen Leukozyten! In gleicher Weise miochte 
ich auch die bemerkenswerte Beobachtung deuten, dass sich in 
der isotropen Substanz der quergestreiften Muskulatur an gleicher 
Stelle vital sich firbende Granula und Glykogentrépfchen nach- 
weisen lassen und schliesslich Granula, welche die Oxydasereaktion 
geben (Gierke). 

Fiir das Verstindnis der wichtigsten Lebensprozesse, mit 
denen sich die Physiologie des Blutes befasst, ist es unumginglich 
notwendig, sich mit der Frage zu befassen. wie diese erstaun- 
lichen himatogenen Fermentwirkungen zustande kommen. Die 
Katalasen und Oxydasen des Blutes wirken auf das Oxvhamo- 
globin ein, das, wie schon oben erwahnt, als organische Peroxyd- 
verbindung in seinem chemischen Verhalten dem Wasserstofisuper- 
oxyd analog ist. Es wird zum besseren Verstindnis meiner weiteren 
Ausfiihrungen beitragen, wenn wir diejenigen Reaktionen des 
Wasserstofisuperoxyds kurz betrachten, welche dieser Analogie 
zugrunde liegen. Wasserstofisuperoxyd, rein und wassertrei dar- 
gestellt, sowie vor feinen korpuskulairen Verunreinigungen ge- 
schiitzt, ist eine sehr bestandige Verbindung. Diese Bestandig- 
keit geht sofort verloren, wenn teinste, feste Partikelehen im 
Wasserstoffsuperoxyvd suspendiert werden: das H,O.- Molekiil wird 
rasch in Wasser und Sauerstoff gespalten. Ganz besonders be- 
schleunigt wird die Auslésung und der Ablauf dieser Reaktion 
durch die Anwesenheit von Natalysatoren in Form fein verteilter 
Metalle, wie z. B. dureh elektrolytisch dargestelltes kolloidales 
Silber. Gold oder Platin (Platinschwarz). Die katalytischen Wir. 
kungen werden dadurch hervorgerufen, dass der Katalysator ent- 
sprechende Teilchen des Absorptionsmediums auf seiner dureh die 
kolloidalen Metallteilchen enorm vergroésserten Obertlache 
verdichtet. Der Katalysator steht in der Regel quantitativ in 
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keinem nennenswerten Verhaltnis zur entsprechenden katalytischen 
Reaktion und den durch sie gelieferten Energiemengen. Der 


katalytisch aus dem Wasserstotfsuperoxyd abgespaltene Sauerstoff 


ist an sich ziemlich inaktiv, er kann z. B. keine Blaufarbung einer 
mit Starkekleister versetzten Jodjodkaliumlésung verursachen. 
Diese Blaufirbung tritt sofort ein, wenn man etwas Ferrosulfat 
zusetzt. das dem Jodjodkalium gegeniiber als Sauerstofliibertrager 
wirkt und zwei Jodatome in Freiheit setzt. die sich dann mit 
der Stirkelésung zur blaugefarbten Jodstirke verbinden. Die 
einfache katalytische Sauerstoffabspaltung aus dem Wasserstoff- 
superoxyd entspricht der Wirkung der organischen Katalase. die 
wirksame Sauerstofliibertragung durch Ferrosulfat dem = Effekt 
einer Oxydase. Zwischen den anorganischen Katalysatoren und 
den organischen Enzymen und Fermenten bestehen bekanntlich 
in mancherlei Hinsicht auffallende Ahnlichkeiten. Zuniichst. ist 
zu betonen, dass beide selbst in geringsten Mengen noch bedeu- 
tende katalytische Wirkungen entfalten. ohne selbst irgendwelche 
betrachtliche Veranderungen zu erleiden. So beschleunigt z. B. 
1 g-Atom Vlatin in 70000000 Litern Wasser noch sehr wesent- 
lich die Zersetzung von Wasserstoflsuperoxyd: 0,0000000001 g 
Vanadin beschleunigt noch auffallend die Gerinnung der Mileh 
(Richet). Loésungen anorganischer Katalysatoren und organische 
Fermente sind kolloidaler Natur: sie haben ein Temperaturopti- 
mum ihrer katalytischen Wirksamkeit, die bei Einwirkung hoéherer 
Temperaturen oder durch gewisse Gifte (z. B. 10°° Mol HCN) 
in starkster Verdiinnung vernichtet wird. 

Die einfache katalytische Zerlegung des Wasserstoflsuper- 
oxvdmolekiils in inaktiven Sauerstoff und Wasser durch schwebe- 
fallungen kolloidaler Metalle ist als ein rein physikalischer Vor- 
gang aufzufassen, bei dem die dissoziative Spaltung des Adsorp- 
tionsmediums durch die Adsorption an eine enoim= vergrosserte 
Obertliche zustande kommt. Im Gegensatz hierzu kommen fiir 
die Abspaltung des akiiven, d. h. direkt) zur Oxydation faligen 
Sauerstofis aus dem Wasserstofisuperoxyd zwel verschiedene 
Wirkungskomponenten in Betraeit: 

l. eine rein phyvsikalisehe, bedingt durch Adsorption 

an enorm vergrosserten Wirkungsobertlachen, 

2. eine elektiv-spezifische, die in unserem oben 

beschriebenen Wasserstofisuperoxyd-Versuch in der Affini- 
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tit des Ferrosulfatmolekiils zum Jodkaliummolekil und 

zum inaktiven, katalytisch abgespaltenen Sauerstoflatom 

zum Ausdruck kommt. — 
Ohne Zweitel spielt fir die Wirkung der Oxvyvdationsfermente 
ebenso wie fiir diejenige anorganischer Katalysatoren die Adsorp- 
tion an stark vergrOésserte Wirkungsobertlichen eine sehr bedeu- 
tende Rolle. Das geht schon daraus hervor, dass die Wirkung 
der durch Katalasen oder Oxydasen ausgelésten Oxydationsprozesse 
quantitativ in einem ganz bestimmten Verhaltnis zur Ausdelinung 
der Obertlichen steht, auf die sich die Wirkung jener Oxydations- 
vorginge erstreckt. Ich verweise hier abermals auf Warburgs 
Arbeiten. Er hat z. B. nachgewiesen, dass die Oxydations- 
geschwindigkeit von seiten unbefruchteter Seeigeleier mit noch 
wenig komplizierter Struktur nur unmerklich beeinflusst § wird, 
dass sich dagegen die Geschwindigkeit der Oxydationsprozesse in 
den gleichen Eiern wihrend der Befruchtung ganz enorm erhdéht. 
Diese Steigerung ist sicherlich auf die Oberflachenvergrésserung 
zu beziehen, die durch die Ausbildung der Keimzellenfurchung 
zustande kommt. Die gleiche, intensive Bbeschleunigung der Oxy- 
dationsprozesse lisst sich schon in den ersten Stadien der Eibe- 
fruchtung feststellen: sie ist hier auf die Ausbildung komplizier- 
terer Strukturen zuriickzufiihren, die wie die Spiremkniuel, die 
Chromosomen und Aktinospharen den Oxydationsvorgangen stark 
vergrésserte Wirkungsobertlachen darbieten. Dass auch fiir 
die Wirkung der Oxydationsfermente der Gewebe und des Blutes 
der rein physikalische Vorgang der Adsorption von grosster 
Bedeutung ist, darauf weist schon die interessante Tatsache hin, 
dass in der Struktur aller lebenswichtigen Organe das Prinzip 
vergrosserter Wirkungsoberflachen gewalhrt ist, in dem 
der Adsorption des Leben anregenden und erbaltenden, sowie die 
Ernahrung vermittelnden Sauerstofis die denkbar zweckmiassigsten 
Bedingungen gegeben sind. Man denke hier an die enorm ver- 
grésserte Atmungsobertliche der Lungen, wie sie durch die tiber- 
aus zahlreichen Alveolen und Interalveolarsepten bedingt ist, 
und die um ein betrachtliches Vielfaches die gesamte dussere 
Koérperobertliche iibertrifit. Weitere Beispiele stellen der gesamte 
Driisenapparat des Koérpers mit seinen Einbuchtungen, Lappen, 
Lippchen und seinem weitverzweigten Kanalchensystem, das 
Gehirn mit seinen kunstvollen Windungen und Einbuchtungen, 
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der Darmtraktus mit seinen Haustren, zahlreichen Falten und 
zahllosen Zotten und Krypten, das vielfach gefaltete Peritoneum 
mit seiner erstaunlichen Adsorptions- und Resorptionskraft, der 
Muschelapparat der Nase u. a. m. Dass die Funktionen dieser 
Organe. deren Strukturen schon makroskopisch dem Prinzip der 
Obertlachenvergrésserung aufs weitgehendste Rechnung tragen, 
nur durch ein Zirkulationssystem mit entsprechend gleichem 
Prinzip gewahrleistet werden kénnen, ist selbstverstindlich. Viel- 
leicht nirgends ist im tierischen Organismus das Prinzip der ver- 
grésserten Wirkungsoberflichen so weitgehend durehgetiihrt wie 
in der Blutverteilung und Blutversorgung. Von der Aorta ascen- 
dens an vergréssert sich bekanntlich das arterielle Gebiet durch 
stetige Abgabe von Seitenisten und -astchen derart, dass sich 
im Kapillargebiet der Querschnitt des Strombettes etwa um das 
700 fache des urspriinglichen Querschnittes vergréssert hat ( Vier- 
ordt). Dieser enormen Vergrésserung des Stromungsquerschnittes 
entspricht natiirlich auch eine bedeutend erhdhte Wirkungs- 
intensitat chemischer, vor allem oxydativer Prozesse in der Gesamt- 
blutmasse, die auf so grosse Oberflachen verteilt ist. Sehr wirk- 
sam wird die Oxydationsobertliche des Blutes dadurch vergrissert, 
dass die Oxydationsvorgange an die Hamoglobin fiihrende Snb- 
stanz der iiberaus zahlreichen regelmassig- und gleichgeformten 
Scheibehen der Erythrozyten gebunden sind. Ferner und endlich 
erreicht die Masse der Erythrozyten den grésstméglichen Grad 
ihrer chemischen und physikalischen Wirksamkeit durch ihre 
besondere Struktur, deren wesentlichste und ditferenteste Elemente 
ich in den oben ausfiihrlich beschriebenen Granulis sehe. Die 
Granula sind ihrer chemischen Natur nach organische Kol- 
loide, die wir uns in den normalen Erythrozyten in aéusserst 
feiner und dichter Verteilung vorstellen miissen, jedenfalls in 
weit feinerer Verteilung, als wir sie mit Hilfe der verschiedenen 
Farbemethoden wahrnehmen koénnen. Die Grésse, die Zahl und 
die intrazellulire Lagerung der Granula wechseln je nach den 
verschiedenen Phasen der physiologischen oder pathologischen 
Lebensvorgange, unter deren Einfluss jeweils die roten Blutzellen 
stehen. — Wie ich schon erwahnte, sind die Erythrozytengranula 
hamoglobinhaltig. Die Annahme Abderhaldens, dass das 
sogenannte ,Funktionseisen* (M. B. Schmidt) méglicherweise 
kolloidal in den Erythrozyten gelést sei, hat vieles fiir sich. Ich 
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halte es fiir sehr wahrscheinlich, dass sich das l'unktionseisen im 
Hamoglobin der intra- und extrazellularen Granula in kolloidaler 
Lésung betindet. So ist vielleicht die Unmdéglichkeit zu verstehen, 
jenes Eisen durch chemische Reaktionen nachzuweisen. — Abder- 
halden hat die Wichtigkeit der Kolloide fiir den gesamten 
Stoff- und Gaswechsel der Zelle ganz besonders hervorgehoben. 
Wohl an keinem anderen Beispiel kann die Bedeutung der Kol- 
loide so lehrreich gezeigt werden, wie an den roten Blutzellen. 

Wenn man das System verfolgt. nach dem die Blutzirku- 
lation dem VPrinzip vergrosserter Wirkungsobertlichen bis an die 
denkbar méglichste Grenze Rechnung tragt, gewinnt man eine 
Vorstellung vom Zustandekommen jener gewaltigen Oxydations- 
vorginge im Siaugetierorganismus, die sich zu einem betricht- 
lichen ‘Teil sogar auf rein physikalischer Basis abspielen. Wie 
sich beim Sauerstoff spendenden Zirkulationsapparat jenes Ener- 
gien schaffende Vrinzip bis auf die feinsten, ja ultramikro- 
skopischen Strukturelemente der Erythrozyten erstreckt, so ist es 
auch bei den Sauerstoff empfangenden Geweben und Organen 
mit dusserster Gleichwertigkeit gewahrt. Den sprechendsten 
Beleg hierzu gibt der adusserst komplizierte Bau der verschie- 
denen Driisenzellen. Es wiirde mich zu weit fiihren, hier Ein- 
zelheiten auch nur zu_streifen. Soviel steht fest. dass auch in 
der Struktur der Driisenzellen durch zahlreiche verschiedenartige 
Granula oder Mitochondrien das Prinzip der vergrésserten Wir- 
kungsobertlichen wiederum bis aufs dusserste zur Geltung kommt. 
Ich brauche kaum hervorzuheben, dass wir auf Grund neuerer 
histologischer (M. Heidenhain) und vitalfarberischer (Arnold, 
Goldmann u. a.) Untersuchungen in den Driisengranulis keines- 
falls nur Sekretkérnchen oder getormte Profermente usw. zu sehen 
haben, sondern dass es sich bei den meisten um Mikrosomen, um 
Plasmosomen handelt, denen Leben. Wirken und sogar Regene- 
rationsfahigkeit zukommt. 

Nach meinen obigen Ausfiihrungen ist die Wirkung der 
Katalasen dem Effekt anorganischer Katalysatoren analog. Bei 
beiden ist die rein physikalische Wirkungskomponente, die Adsorp- 
tion an enorm vergrésserte Oberflichen, das Ausschlaggebende. 
So ist leicht einzusehen, dass das Prinzip vergrésserter Ober- 
Hachen, wie es im Blutzirkulationsapparat verkérpert ist, beson- 
ders die Abspaltung des inaktiven, allein dem Zellenleben dienen- 
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den Sauerstotis durch Katalasen in hervorragendem Mabe begiinstigt. 
Auf Obertlichenwirkung zwischen Adsorbens und Adsorbendum 
ist z. B. grésstenteils die Katalvsenwirkung der Milch (Analogie 
mit dem Blute') zu beziehen (zahllose Fett- und Kollostrum- 
granula). Nach den Untersuchungen Batellis und Sterns iibt 
auch das Lebergewebe, nach den Arbeiten Spitzers auch das 
Milzgewebe energische Katalasenwirkung aus: ob diese Katalasen 
nicht etwa mit denen des Blutes identisch sind. dariiber lasse 
ich die Entscheidung offen. 

Dass auch die Wirkung der Blutoxvdasen durch vergrésserte 
Obertlachen, wie sie die blutverteilung im grossen und die granu- 
lare Struktur der Erythrozyten im  besonderen, ganz wesentlich 
gefordert wird, ist sicher, ebenso gewiss aber kann ihre Wirkung 
ohne eine spezifisch-elektive Komponente nicht zustande kommen. 
Die rein physikalische Komponente ist also durch das Prinzip 
vergrosserter Obertlichen gegeben. der spezitische Anteil durch 
die elektive Aktivierung des katalasenartig abgespaltenen Sauer- 
stofis. Man darf mit Recht die Oxydasen spezitische Fermente 
nennen, deren Spezifitit je nach den normal oder pathologisch 
ablautenden Stoffwechselprozessen der Zellen und Gewebe ver- 
schieden ist. Man denke beispielsweise an die weitgehende Oxy- 
dierung von Eiweiss, Fetten und Kohlehydraten (Traubenzucker !) 
im normalen Organismus und gegensiitzlich dazu an die mehr 
elektive Oxvdierung von Eiweiss und Fetten bei Stérungen, wie 
sie dem Diabetes mellitus zugrunde liegen! Jedenfalls liegt auch 
eine der Hauptfunktionen der Oxydasen in der Aktivierung Fett, 
Eiweiss und Kohlelhvdrat spaltender Enzyme; ebenso spielen sie 
wahrscheinlich fiir die Reversibilitét der verschiedenen Enzym- 
wirkungen und damit fiir die Svnthese eine nicht zu unter- 
schatzende Rolle. Daraut deuten u. a. die Untersuchungsergeb- 
nisse von Dovon und Dufourt, die bei Unterbindung des 
arteriellen Blutzutlusses zur Leber eine auffallende Vermin- 
derung der Harnsiuremenge beobachten konnten, wihrend l’fort- 
aderligatur ohne nennenswerte Beeintlussung der Harnsaurebil- 
dung blieb. Sehr wichtig und beweisend sind auch die Versuche 
von Horbaeczewski, der durch Digestion von Milzpulpa und 
Lebergewebe mit sauerstoffhaltigem Blut eine Harnsiuresynthese 
erzielt hat. Auf Einzelheiten dieser héchst komplizierten und 
noch vielfach ungeklirten Vorgange kann ich hier keinesfalls ein- 
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treten, ich kann nur auf die bedeutendsten diesbeziiglichen Arbei- 
ten Abderhaldens verweisen. 

In den letzten Abschnitten vorliegender Abhandlung ver- 
suchte ich darzulegen, welche vielseitige Bedeutung den hima- 
togenen, an Erythrozytengranula gebundenen Oxydationsvorgingen 
fiir das normale Blut und den normalen Saugetierorganismus zu- 
kommt. Die Uberzeugung von dieser Bedeutung, ja von der 
Lebenswichtigkeit dieser Granula wird sich noch mehr festigen. 
wenn wir ihre Einwirkung auf einen Saugetierorganismus kennen 
lernen, bei dem die Funktion des Blutes durch akute Schadigungen 
schwer beeintrichtigt ist. Es handelt sich hier vornehmlich um 
die Beeintrichtigung der Atmung und des Lebens durch akute 
Anamien und giftige Blutgase. 

Bei der posthimorrhagischen Ani&imie_ beherrscht 
das Krankheitsbild eine Symptomatologie, die durch eine starke 
Reduzierung der Blutmenge bedingt ist; ihr liegt eine starke 
Verminderung der Erythrozytenanzahl und damit eine patholo- 
gische, vom Organismus an sich nicht zu erganzende Beeintrach- 
tigung der Oxydations- und Atmungsobertliche zugrunde. Sehr 
haufig treten bei der posthimorrhagischen Animie noch ausser- 
dem Erscheinungen von seiten des Zirkulationsapparates auf, die 
sich besonders in lebensbedrohlicher Blutdrucksenkung geltend 
machen. Bei der akuten Animie handelt es sich also um patho- 
logische Veranderungen physikalisch-chemischer Natur. Im Gegen- 
satz hierzu ist bekanntlich die wichtigste Blutgasvergiftung, die 
durch Einatmung von Kohlenoxyd hervorgerufen wird, allein 
durch anormale chemische Prozesse bedingt, vornehmlich durch 
die im Verhaltnis zum Sauerstoff etwa 200fach gréssere Affinitat 
des Kohlenoxyds zum Hamoglobinmolekil. In beiden Fallen 
schwerer Schadigung der Blutfunktion wendet man mit auffallen- 
dem Erfolg die Transfusion artgleichen Blutes an. Die 
oft lebensrettende Wirkung ist gewohnlich die gleiche, ob dieser 
Eingriff direkt mittels Gefassnaht nach Carrel, Sauerbruch 
u. a., oder indirekt durch Injektion ausgefiihrt wird, ob das Blut 
des Spenders mit allen seinen Formelementen oder defibriniert 
zur Verwendung kommt. Bei der akuten Animie ist die lebens- 
rettende Wirkung oline weiteres dann verstindlich, wenn gréssere - 
Mengen Blutes transfundiert werden. denn einerseits wird die 
ausgiebigere Blutmenge wieder normale Blutdruckwerte und damit 
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normale Zirkulationsverhaltnisse schaffen, andrerseits bleiben nach 
neueren Forschungen die meisten der in sehr grosser Anzahl 
transfundierten Erythrozyten erhalten und befihigen den luft- 
hungrigen Organismus wieder zu ausreichender Oxydation und 
Atmung. Dagegen steht in nicht wenigen Fallen der erfreuliche 
Erfolg einer ,Blutiiberpflanzung* in keinem entsprechenden Ver- 
hiltnis zur infundierten Blutmenge. Oft leisten schon 5—10 ccm 
Blut Erstaunliches. Ich verweise hier auf die interessanten und 
praktisch Ausserst wichtigen Mitteilungen, die kiirzlich Weder- 
hake iiber seine Beobachtungen bei der indirekten Bluttrans- 
fusion verdffentlicht hat. Wederhake sieht in dem transfun- 
dierten Blut das wirksamste Herz- und Atmungsreizmittel, das 
ihm in Notfallen zur Verfiigung stand. Die Erythrozyten treten 
nach Infusion grésserer Blutmengen sofort in Funktion und 
beseitigen den Lutthunger wie mit einem Schlage. bei akuten 
grosseren Blutverlusten ist nach Wederhake die Uberpflan- 
zung von menschlichem Blut auch dann noch indiziert, wenn 
bereits die Atmung steht und die Pupillen reaktionslos sind. 
Bedingung sei nur, dass das Herz durch kiinstliche Atmung und 
Stossen an die Herzgegend zu einigen Kontraktionen angeregt 
werden kénne. Es ist kaum anzunehmen, dass die sehr haufig 
beobachtete rasche, fast augenblickliche giinstige Beeintlussung 
eines akut-animischen Zustandes nach Transfusion einer so gering- 
fiigigen Menge von etwa 5—-10 ccm Blut durch eine gleich 
rasche Regeneration von Erythrozyten in den Blutbildungsstatten 
zustande kommt. Dagegen ist es mehr wie wahrscheinlich, dass 
bei jeder erfolgreichen und lebensrettenden Bluttransfusion zum 
mindesten katalytisehe Vorgange im Spiele sind. Ich 
bin der Ansicht, dass diese Wirkung hauptsachlich den Erythro- 
zytengranulis als energischen Sauerstoffiibertragern zu verdanken 
ist. Schon die Tatsache, dass Oxydasen an die von mir beschrie- 
benen Granula gebunden sind, spricht dafiir, nicht minder auch 
die Tierversuche, die ich im folgenden Abschnitt kurz erwahnen 
will. In gleicher Weise spricht fiir eine energische katalytische 
Sauerstoffiibertragung durch infundierte rote Blutzellen die 
namentlich in letzter Zeit wiederholt gemachte Beobachtung, 
dass der Erfolg einer Bluttransfusion durch gleichzeitige oder 
bald nachfolgende Kollargolinjektion (!) wesentlich gefordert wurde 
(Murath u. a.). Also ein gleichgerichtetes Zusammenwirken 
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organischer und anorganischer Katalysatoren! Die Temperatur- 
steigerungen, die sich in der Regel im Anschluss an direkte 
Bluttransfusionen beobachten lassen, méchte ich auf Reehnung 
unverhiltnismassig beschleunigter Oxydationsvorginge setzen. — 
Die endgiltige Wirkung einer Bluttransfusion, welche die kata- 
lytische Reizwirkung der infundierten Erythrozyten tberdauert, 
ist natiirlich auf die Schaffung ausreichender Oxydations- und 
Atmungsoberflachen durch ausgiebige multiple Regeneration roter 
Blutzellen zu beziehen. Wir gehen kaum fehl mit der Annahme, 
dass fiir die Auslésung und wirksame Fortfiihrung dieser Regene- 
ration ebenfalls katalytische Wirkungen unserer Eryvthrozyten- 
granula verantwortlich gemacht werden miissen, um so mehr, als 
wir durch Engelmanns und Verworns bekannte Versuche 
iiber die Bedeutung des Sauerstofis fiir das Leben und die 
Regeneration der Zelle unterrichtet sind. 


Bei der Kohlenoxydvergiftung entsteht — wie schon 
erwahnt die schwere Atmungsinsuftizienz dadurch, dass das 


Kohlenoxyd mit dem Himoglobin. zu dem es eine weit grossere 
Aftinitat besitzt als Sauerstoff, sich zu Kohlenoxydhamoglobin 
verbindet. eine Verbindung, die durch ,Massenwirkung* von seiten 
des Sauerstofis wieder gesprengt werden kann. Diese Massen- 
wirkung kann nur dann erfolgreich in Funktion treten, wenn 
man dem CQ-vergifteten Organismus sobald als mdéglich, unter 
energischer Zuhilfenahme kiinstlicher Atmung, konzentrierten und 
unter gewissem Druck stehenden Sauerstoff zufiihrt. bessere 
Erfolge verspricht — ebenfalls nur bei rascher Anwendung 

die sogenannte ,deplethorische Transfusion“, bei der ein Teil des 
vergifteten Blutes entzogen und durch frisches, funktionskriftiges 
Blut ersetzt wird. Der Erfolg dieser Transfusionsart, der sich 
ohne weiteres aus den chemischen Verhaltnissen der Kohlenoxyd- 
vergiftung erklart, veranlasste mich, die Wirkung meiner kulti- 
vierten Erythrozytengranula am CO- vergifteten Tierorganismus 
zu studieren. Gleichaltrige, ausgewachsene Kaninchen wurden 
unter einen gut abgedichteten Glasrezipienten gesetzt, dem gleiche 
und genau zugemessene (Quantititen Leuchtgas mit Hilfe eines 
Pneumothoraxfiillapparates zugeleitet wurden. Je nach dem sehr 
wechselnden Kohlenoxydgehalt und der Menge des zugefiilrten 
Leuchtgases entwickelten sich mehr oder weniger rasch die 
typischen Vergiftungserscheinungen: Unruhe, Muskelschwiiche. 
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Lahmung vornehmlich der hinteren Extremitaten, klonische 
Zuckungen, vertiefte, verlangsamte und schnappende Atmung, 
schliesslich Atmungsstillstand. Die Tiere wurden im Zustand 
volligen Atmungsstillstandes und maximal erweiterter Pupillen aus 
dem Rezipienten genommen. Bei den einen Tieren wurde leichte 
kiinstliche Atmung eingeleitet, den anderen injizierte ich rasch 
in eine der paralytisch stark erweiterten Ohrvenen das Material 
von 1—2 etwa 14 Tage alten und im Kondenswasser aufge- 
schwemmten Kulturen explantierter Erythrozyten, die sehr reich- 
lich Granula enthielten; ausserdem wurde auch bei diesen Tieren 
leichte kiinstliche Atmung angewendet. Die nicht behandelten 
Kaninchen blieben teils leblos, teils erholten sie sich langsamer 
als diejenigen, welchen die Erythrozytengranula injiziert worden 
waren. Besonders deutlich zeigte sich die wiederbelebende Wir- 
kung der Granula in einem Falle, wo es sich um ein CO-ver- 
giftetes Tier handelte mit volligem Atmungsstillstand. maximal 
erweiterten Pupillen und bereits trockener und glanzloser Kornea, 
in so yollig leblosem Zustand, dass eine Wiederbelebung kaum 
mehr mdglich schien. Meine Versuche wurden leider in letzter 
Zeit stark beeintrachtigt und bald vollig unmoéglich gemacht durch 
die immer mehr wechselnde Zusammensetzung des Leuchtgases 
und seinen immer ungleichwertiger gewordenen Kohlenoxydgehalt. 

Der giinstige Erfolg, die wiederbelebende Kraft des trans- 
fundierten Blutes oder injizierter Granulakulturen auch in Fiallen, 
wo der Saéugetierorganismus bei akuter Animie oder nach inten- 
siver Kohlenoxydvergiftung hart an der Grenze zwischen Leben 
und Tod steht, ist zweifellos der katalytischen Wirkung der 
wichtigsten Strukturelemente der Erythrozvten ihren Granulis 

zuzuschreiben. 

Die Intensitét katalytischer Oxydationsvorginge, deren wieder- 
belebende Kraft nach der Bluttransfusion oder nach Injektion 
kultivierter Blutexplantate auf die Erythrozytengranula zu_be- 
ziehen ist, wird in den normalen Erythrozyten des kreisenden 
Blutes nicht erreicht. Hier wird die Wirkung der Oxydasen 
durch bestimmte Katalasen und andere Antienzyme gedimpft und 
in Schach gehalten. Es handelt sich hier sicherlich um kompli- 
zierte’ gegenseitige Regulierungsprozesse und Korrelationen, die 
an diejenigen bestimmten Strukturen gebunden sind, welche allein 
die Normalfunktion und die Erhaltung der roten Blutzellen be- 
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dingen, d. h. ihren Gleichgewichtszustand in morphologischer und 
funktioneller Hinsicht. Werden diese korrelativen Regulierungen 
irgendwie durch anormale innere Einwirkungen (z. B. durch 
Toxine, unzureichende Ernahrung usw.) oder durch grébere Ein- 
fliisse Ausserer Natur geschidigt, so kénnen unter Umstanden die 
an differente Strukturelemente — z. B. an Granule gebundenen 
Kraifte in ihrer urspriinglichen Wirkung ungehemmt zur Ent- 
faltung kommen. Ich verweise hier auf die diesbeziiglichen 
Arbeiten von Virchow, Weigert und Orth. Jene Gleich- 
gewichtsstérungen geben vielfach Veranlassung zur Auslésung 
autolytischer Prozesse innerhalb oder ausserhalb des 
tierischen Organismus. bei der Phosphorvergiftung und der 
akuten gelben Leberatrophie spielt bekanntlich die Autolyse inner- 
halb des lebenden Organismus eine bedeutsame Rolle und macht 
sich besonders im Abbau der Leberzellen zu Aminosduren (Leuzin, 
Tyrosin usw.) und Hexonbasen (Lysin, Arginin usw.) geltend. Ein 
Beispiel fiir die Autolyse ausserhalb des tierischen Organismus 
liefert das Verhalten der Hefezellen, die auf stickstoffreien, er- 
schépften Nahrsubstraten ihr Enzym zur eigenen Dekomposition 
und Dekonstruktion verwenden. Bei der Auflésung der Erythro- 
zyten durch die Einwirkung des hypotonischen Kondenswassers 
wird der intrazellulare Gleichgewichtszustand auf jede Art ge- 
stort und den Granulis die Méglichkeit gegeben, ihre Fahigkeiten 
nach jeder Richtung hin zu entfalten. So ist es ihnen denn auch 
moéglich, durch Schaffung vergrésserter Wirkungsobertlichen die an 
sie gebundenen Oxydationsvorginge noch enorm zu potenzieren. 

Es ist wohl angezeigt, hier mit einer der wichtigsten 
Oxydationsstérungen des Saugetierorganismus, mit dem Fieber, 
sich kurz zu befassen. Die Lehre vom Fieber entbehrt leider 
heute noch sehr der wiinschenswerten Eindeutigkeit und Ein- 
stimmigkeit der Auffassungen. Dariiber jedoch sind gewiss samt- 
liche Autoren einig, dass dem Fieber Stérungen im Sinne einer 
Steigerung der normalen Oxydationsvorginge zugrunde liegen, 
die zu einer iibernormalen Eiweisszersetzung auf Grund auto- 
lytisch-hydrolytischer Spaltungen im lebenden Organismus fiihren. 
Da das Blut wie kein anderes ,Gewebe* die hauptsdchlichsten 
Oxydationsvorginge vermittelt, so ist es wahrscheinlich, dass der- 
artigen Oyxdationsstérungen, wie sie beim Fieber vorliegen, auch 
gewisse Verinderungen morphologischer oder physiologischer Art 
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entsprechen werden. Fast alle Forscher haben als standige 
Begleiterscheinung liangere Zeit andauernder Fieberzustinde eine 
Oligozythimie feststellen kénnen. Diese Verminderung der roten 
Blutzellen ist auf eine verschiedengradige Zerstérung von Erythro- 
zyten zuriickzufiihren. Darauf weist u. a. schon die oft zu 
registrierende wesentliche Zunalime von Himosiderin in Knochen- 
mark, Milz und Leber hin; zudem méchte ich die von verschie- 
denen Seiten mitgeteilte Eindickung des Gallenblaseninhaltes, 
ebenso mit Lowit die vermehrte Ausscheidung von Kalisalzen, 
auf Rechnung anormal vermehrter Ervthrozytenzerstérung setzen. 
Jener Oligozythimie entspricht gewohnlich auch eine nachweis- 
bare Abnahme des Hamoglobingehaltes. Die physiologischen 
Veranderungen, die das Blut wahrend langer dauernder Fieber- 
zustinde charakterisieren, sind teils chemischer, teils physi- 
kalischer Natur. Es bestehen gewoéhnlich Verminderung der 
Alkaleszenz und verminderter Kohlensiuregehalt des Blutes: 
Azeton, Azetessigsaure, %-Oxvbuttersaure und fliichtige Fettsiuren 
kénnen im Harn auftreten. Auffallender sind die Verainderungen, 
welche den Gerinnungsprozess betreffen. Die diesbeziig- 
lichen Angaben sind nicht iibereinstimmend, doch iiberwiegen die 
Beobachtungen, die eine deutliche Verminderung, ja in gewissen 
Fallen eine vollige Aufhebung der Gerinnungsfaihigkeit besonders 
bei akuten Fieberprozessen feststellten. Ganz besonders bemer- 
kenswert finde ich die Angabe von Lubarsch. dass in gewissen 
Phasen der aktiven Tetanusimmunisierung die Gerinnungsfahig- 
keit des Aderlassblutes vermindert sei, und dass dieses Blut 
auch nach lingerem Stehenlassen eine auffallend geringe Aus- 
beute an ausgepresstem Serum liefere. — Die Begleiterscheinungen 
pyrogen erhéhter Oxydationsvorgange: Zerstérung roter Blutzellen. 
wesentlich verminderte. unter Umstanden aufgehobene Gerinnbar- 
keit des Blutes und auffallend geringfiigige Serumauspressung bei 
der Gerinnung zeigen mit den oben beschriebenen Blutver- 
inderungen meiner Versuchstiere nach Injektion kultivierter 
Erythrozytengranula die grésste Ahnlichkeit. Diese Gemeinsam- 
keit der Erscheinungen erlaubt uns, sowohl auf eine Gemein- 
samkeit ihrer Verursachung zu schliessen, als auch wechselseitige 
Schliisse iiber Genese und Wirkung des Fiebers und das Wesen 
der Gerinnung zu ziehen. Die gemeinsame Ursache jener Erschei- 
nungen muss zweifelsohne in anormalen Oxydationsvorgingen 
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gesucht werden, die an die praiformierten Granula der unver- 
sehrten Erythrozyten oder an die freien Erythrozytengranula 
gebunden sind. Diese Annahme darf um so weniger abgewiesen 
werden, als wir experimentell durch Injektion kultivierter Erythro- 
zytengranula am Blut der Versuclhstiere den ganzen Komplex 
der besprochenen auffalligen Erscheinungen hervorrufen kénnen. 
Fir die angedenteten chemischen und pbhysikalischen Blutver- 
ainderungen bei linger andauernden Fieberzustinden sind anormal 
gesteigerte Oxydationsvorginge ebenso wie anormal reduzierte 
Oxydationsprozesse verantwortlich zu machen. Dafiir sprechen 
die Resultate der Gaswechseluntersuchungen verschiedener italie- 
nischer und franzésischer Autoren, die eine entsprechende direkte 
Beziehung zwischen der Fieberhéhe und der (Grésse des Sauer- 
stoffverbrauches nicht feststellen konnten. So haben z. B. Arloing 
und Laulasnié nachgewiesen, dass bei Diphtherietieber eine 
gegeniiber der Norm erhebliche Verminderung der Oxydations- 
vorginge bestehen kénne. In den primar nutritiv, bakteriell 
oder toxisch geschidigten Erythrozyten mit allgemein vermin- 
derter Resistenz treten walhrscheinlich zunichst gesteigerte Oxy- 
dationsprozesse auf, welche sodann unter Umstanden zu einer mehr 
oder minder ausgedehnten Dekomposition und Destruktion zahl- 
reicher roter Blutzellen unter Vermittlung autolytischer Vorginge 
fiihren. Im gleichen Mae, wie die Struktur der Erythrozyten 
und damit ihre Funktionen autolytisch geschidigt werden und 
vor allem die Sauerstotf spendende Obertliche der Erythrozyten 
verringert wird, erfahren auch die Gewebe und Organe des 
Organismus stérungen ihres vitalen Gleichgewichtes und ihrer 
Funktion. Eine derartige Schidigung finden wir besonders an 
denjenigen Organen, die als Sauerstoftfempftainger nach dem gleichen 
Prinzip ausgiebig vergrésserter Wirkungsobertlichen gebaut sind 
wie der Sauerstoff spendende Apparat der Bblutzirkulation. Hier 
kommen vor allem die Driisen in Betracht. Ich verweise hier 
auf die im Fieber verminderte Sekretion der Speicheldriisen, der 
verschiedenen Magen- und Darmdriisen, ferner auf die pyrogen 
eingeschriinkte Mileh- und Talgdriisensekretion. Die vermin- 
derte Alkaleszenz des Fieberblutes ist darauf zuriickzufiihren, 
dass sich hauptsichlich unter dem Einfluss der eben erwahnten 
autolytischen Zersetzungen, aus dem Material der Erythrozyten 
und anderer unzureichend mit Sauerstoff versorgter Koérperzellen 
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organische Sauren (z. b. Milchsdure) bilden, welche zum Teil die 
Kohlensiure der blutalkalien substituieren. Bei hochgradigerem 
Erythrozytenzerfall infolge ungeniigender Sauerstoftzufuhr bezw. 
Sauerstottbildung kann es, wie schon erwdhnt, zur Ausscheidung 
von Azeton, Azetessigsiure u. a. durch den Harn kommen. — 
Trotz der verschiedenen Theorien ist der Gerinnungsvor- 
gang auch heute noch nicht vollkommen aufgeklirt. Ich halte 
mich hier nur kurz an einige Tatsachen, welche mir am ehesten 
eine Losung dieses Problems versprechen. Nach den neuesten 
Untersuchungen (Bordet, Delange, Zack) kommt den Lipoiden 
des Blutplasmas eine hervorragende Bedeutung fiir die Blut- 
gerinnung zu. Namentlich Zack hat die interessanten Tat- 
sachen festgestellt, dass Entfettung des Plasmas oder fermen- 
tative Spaltung der Plasmalipoide den Gerinnungsprozess stark 
hemmen oder iiberhaupt nicht zustande kommen lassen, und dass 
die so eingebiisste Gerinnungsfahigkeit durch Zusatz lipoidartiger 
Stoffe regeneriert werden kénne. Stuber hat dargetan, dass 
der Verlust der Gerinnungsfahigkeit des Blutes in jenen Fallen 
nicht etwa speziell auf eine spezifische Wirkung des Lezithins 
zuriickzufiihren sei, sondern auf den Verlust der verschiedenen 
Neutralfette. Alle diese Untersuchungen legen den Gedanken 
nahe, dass die verschiedengradige Beeintrachtigung der Gerinn- 
barkeit des Fieberblutes auf fermentative Spaltungen von Plasma- 
fettstoffen, ausgehend von autolytischen, zellularen Zerfallspro- 
dukten, zu beziehen sind. Die beeintrachtigung oder Authebung 
der Blutgerinnung, wie ich sie am Blute der mit kultivierten 
Erythrozytengranulis behandelten Kaninchen beobachten konnte, 
lassen sich genetisch vielleicht ebenso, d. h. gleichfalls durch 
fermentative Fettspaltungen im Plasma erkliren. Diese Auftas- 
sung ist wohl kaum unberechtigt, da wir besonders auch nach 
Stubers Untersuchungen die Bedeutung der quantitativen Ver- 
haltnisse fiir fermentative und ahnliche Prozesse (Agglutination 
usw.) kennen, und auch deshalb, weil wir in den kultivierten 
Erythrozytengranulis Trager kraftiger Oxydationsvorginge sehen 


gelernt haben. 

Blutgerinnung und gewisse Immunprozesse haben beziig- 
lich ihrer Entstehung und ihres Wesens mancherlei Abnlichkeiten 
miteinander. So kommt nach den Forschungen der letzten 
Jahre den Fettstoffen nicht nur fiir den Gerinnungsvorgang, 
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sondern auch fiir manche Immunprozesse die gleiche Bedeutung 
zu. Beide Gebiete haben gleiche Grundlagen und lassen sich 
durch Analogien miteinander verkniipfen. Fir den Vorgang 
der Blutgerinnung sind Fermentwirkungen das Ausschlaggebende. 
Diese Fermentwirkungen sind zum gréssten Teil organisch- oder 
anorganisch-katalytischer Natur und lassen sich, sogar beziiglich 
ihrer Spezifitat, vielfach auf rein physikalische Prozesse (Adsorp- 
tion an enorm vergrésserte Wirkungsobertlachen usw.) zuriick- 
fiihren. So ist es leicht verstandlich, wenn beispielsweise Autoren 
wie Loeb gewisse Eiweissverbindungen als Adsorptionsverbin- 
dungen auffassen, oder wenn Forscher wie Zangger u. a. in 
den verschiedenen Antitoxinen Kollofdadsorptionsprodukte sehen. 
— Im Hinblick auf diese Verhaltnisse und auf die Bedeutung 
der Oxydationen fiir die allgemeine und bakterielle Toxikologie 
habe ich es unternommen, die Beziehungen der von mir beschrie- 
benen Erythrozytengranula auch zur Immunitat tierexperimentell 
zu untersuchen. Ich behalte mir vor, tiber die wichtigen Ergeb- 
nisse dieser in den verschiedensten Richtungen ausgefiihrten Unter- 
suchungen dann eingehender zu berichten, wenn ich ihre Trag- 
weite vollkommen iiberblicken kann. 


Ill. 

Meine bisherigen Ausftihrungen haben sich mit der Morpho- 
logie und Biologie der Erythrozytengranula und damit der Ery- 
throzyten selbst beschaftigt. Ich glaube nicht, dass die viel- 
seitige Bedeutung der Erythrozytengranula damit auch nur einiger- 
mafien erschépfend studiert und behandelt ist, zumal mir fiir 
meine Untersuchungen nur verhaltnismiassig einfache und_ be- 
schriankte Hilfsmittel zur Verfiigung standen. Meine Arbeit ware 
unvollstandig, wenn ich die Bedeutung jener Granula nicht auch noch 
vom Standpunkt der modernen Zellenlehre aus beleuchten wollte. 

Wir haben an dem speziellen Beispiel der Erythrozyten den 
innigen Zusammenhang zwischen Zellstruktur und Zellfunktion 
sowie ihre gegenseitige Abhingigkeit kennen gelernt. Diese Er- 
kenntnis, auf die allgemeine Zellenlehre angewendet, sowie das 
Postulat, die Beziehungen zwischen Struktur und Funktion ge- 
niigend zu wiirdigen, haben sich seit Virchows epochemachenden 
Arbeiten mehr und mehr Geltung verschafft. Vor Virchow hat 
man zu einseitig auf die morphologischen Verhaltnisse der Zelle 
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Gewicht gelegt und bald einer Zellmembran, bald dem Proto- 
plasma oder dem Kern die Hauptbedeutung zugeschrieben und 
vor allem die Struktur dieser Gebilde zu erforschen gesucht. 
Erst mit der Entwicklung und steten Verbesserung der optischen 
und fiairbetechnischen Hilfsmittel gingen diejenigen Beobachtungen 
und vielseitigeren Forschungen Hand in Hand, welche die spezielle 
Bedeutung der einzelnen Zellelemente kennen lehrten und die 
Wichtigkeit ihrer wechselseitigen Abhingigkeit fiir die Existenz 
und die Funktion der Zelle, den zugehoérigen Zellverband und 
damit fiir den Gesamtorganismus betonten. Die Zelle wurde nun 
als der Elementarorganismus charakterisiert, als die in sich ge- 
schlossene Elementarform, in der sich die hauptsichlichsten Ausse- 
rungen des Lebens: Assimilation, Wachstum, Regeneration und 
spezitische Funktion abspielten (Virchows Trias der Formatio, 
Nutritio. Functio). Die Berechtigung, in der Zelle den Elementar- 
organismus zu sehen, liegt zum nicht unwesentlichsten Teil in 
ihrer mehr oder weniger bedingten (simtliche tierischen und 
ptlanzlichen Zellen) oder in ihrer individuell-unbedingten Auto- 
nomie (organoide Protozoen) begriindet. Bei den Metazoenzellen 
z. B. ruht die Bedingtheit ibrer Autonomie zunichst in ihrem 
Verhiltnis zu den gleichartig funktionierenden Zellen ihres Ge- 
websverbandes, sodann zum Teil in ihher Abhingigkeit vom Nerven- 
system. schliesslich auch und hauptsichlich in den fiir die Ge- 
samtfunktion der Zelle unentbehrlichen Wechselbeziehungen 
zwischen Kern und Protoplasma, als den wichtigsten Struktur- 
komplexen der Zelle. Eine individuell-unbedingte Selbstindigkeit 
geht der Metazoenzelle ab. Die Bedingtheit der Autonomie 


bei den Protozoen als organoiden Zellen beruht vornehmlich auf 


der gegenseitigen Abhangigkeit von Kern und Protoplasma, da 
nur sie das Leben jeder Zelle mit allen Merkmalen des Lebens 
gewihrleisten kénnen. Ich erinnere hier an die bekannten Ver- 
suche von Nussbaum, Verworn u. a., die zeigten, dass die 
kernhaltigen Anteile zerstiickelter Amében und Infusorien tiber- 
lebend blieben und sich regenerierten, wahrend die kernlosen 
Stiicke alsbald zugrunde gingen Je vielwertiger oder viel- 
seitiger eine Zellfunktion ist, in desto héherem Mafe ist sie von 
Wechselbeziehungen differenter Strukturkomplexe der Zelle ab- 
hangig. Vergegenwirtigen wir uns die verschiedenen Haupt- und 
Nebenfunktionen der Zelle als Ganzes, so werden wir, besonders 
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bei Zellen mit verschiedenen spezitischen Funktionen, eine sehr 
ansehnliche Stufenleiter der verschiedensten Korrelationen zwischen 
differenten, gegenseitig abhaingigen Strukturkomplexen und schliess- 
lich sogar zwischen den verschiedensten Strukturelementen an- 
nehmen miissen. So ist das Prinzip der Zellteilung und -ver- 
mehrung, wie es der Kern verkérpert, vor allem vom Verhalten 
der Zentrosomen, Zentralkérperchen, abhangig, deren nicht un- 
wesentliche Selbstindigkeit darin zum Ausdruck kommt, dass 
ihnen die Fahigkeit zur Assimilation und Teilung eigen ist. Bei 
der Mitose zeigen auch die verschiedenen Chromosomen in ihrer 
Vermehrungsfahigkeit und bekanntlich in der Wahrung genereller 
Eigentiimlichkeiten relative Selbstandigkeit. Vor allem diese, bei 
der Zellteilung zu beobachtenden Erscheinungen haben u. a. nicht 
wenig zu dem Zweifel an der Bedeutung der Zelle als Elementar- 
organismus beigetragen. Die Einfiihrung der Vitalfirbung und 
die durch ihre zunehmend erhédhte Leistungstahigkeit vermittelten 
Erkenntnisse und Schliisse fiihrten schliesslich zu Auffassungen, 
wie sie vornehmlich die Altmannsche Granulalehre, sodann 
Arnolds Plasmosomen-Granulatheorie und die Mitochondrien- 
lehre vertreten. Von der Besprechung der fast uniibersehbaren 
Literatur, die dieses Gebiet betrifft. muss ich absehen, dagegen 
gebe ich in knappster Zusammenfassung den prinzipiell gleichen 
Kerninhalt jener drei Theorien wieder. Die Zellen stellen keine 
Elementarorganismen dar, sondern gewissermaben Kolonien von 
kleinsten Elementarorganismen, welche durch Granula verkérpert 
werden und ihren Ursprung von sukzessive an Grisse zunehmenden 
gleichartigen Strukturelementen nehmen. Diese Strukturelemente 
sollen nach Altmann freilebenden Autoblasten (z. B. Mikro- 
kokken) als sogenannte Bioblasten analog sein. Nach Arnold 
leiten sich jene Granula von Zytoplasmamikrosomen, den soge- 
nannten Plasmosomen, ab und stellen ahnlich den Mitochondrien- 
apparaten (Granulaketten) Bendas u. a. Organellen, Organula 
dar, denen die Hauptmerkmale des Lebens, wie Assimilation, 
Wachstum und Regeneration zukommen und an welche gleichzeitig 
die verschiedenartigsten Stottwechselvorginge (Fett-, Eiweiss-; 
Kohlehydrat- und Pigmentstoffwechsel) gebunden sein koénnen; 
auch fiir den Gasstoffwechsel der Zelle sowie fiir die verschiedenen 
Oxydationsfermente kommen, wie ich oben angefiihrt habe, Zell- 
granula in Betracht. 
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Hier ist auf die weitgehenden Analogien zwischen 
den von mir beschriebenen Erythrozytengranulis und 
den Chloroplasten der griinen Pflanzen _ hinzuweisen. 
Beide vermitteln als Trager biologisch wichtiger Farbstoffe, des 
Hamoglobins bezw. des Chlorophylls, die beide im Methylpropyl- 
pyrrol auf eine gemeinsame Mutterverbindung zuriickgehen, wich- 
tige chemische Prozesse. Diese chemischen Vorginge sind beim 
Hamoglobin bekanntlich vorwiegend analytischer, beim Chlorophyll 
vorzugsweise synthetischer Natur. Fiir die erstaunliche Massen- 
wirkung des griinen Blattfarbstoffes ist u. a. gleichfalls das 
Prinzip stark vergrésserter Wirkungsobertlichen von grosster 
jedeutung (weitgehende Verdstelung, Vergrésserung der Assimi- 
lationsobertlache durch entsprechend zahlreiche, besonders gefie- 
derte oder gekerbte Blatter, Anordnung der Chlorophyllkérner 
u. a. m.). Es ist von Wichtigkeit, zu bemerken, dass auch die 
Chloroplasten, ebenso die Leuko- und Chromoplasten, insofern 
einige Selbstindigkeit besitzen, als ihnen die Fahigkeit zukommt, 
zu assimilieren, zu wachsen und sich durch einfache Zweiteilung 
innerhalb der Zelle zu vermehren. Ausserdem spielen sich haupt- 
sachlich auch an ilinen Fermentprozesse ab, die fiir das Leben 
und den hochorganisierten Betrieb der Pflanzenzelle unentbehr- 
lich sind (z. B. Diastasen und Fermente, welche die Reserve- 
starke in lésliche Glukosen und Maltosen tiberfiihren, bezw. diese 
wiederum in transitorische Starke usw.). 

Alle Gebilde, die man bisher als Altmannsche Granula 
bezeichnete. ferner die Mitochondrien und ahnlichen granuliren 
Elemente besitzen eine nur relative Selbstindigkeit: ihnen allen 
ist das eine oder andere hervorstechende Merkmal des Lebens 
und ebenso ihr Ursprung aus einer Mutterzelle eigen. Sie sind 
auch lediglich als Strukturelemente, funktionell im besten Falle 
als Organula ihrer Mutterzellen zu betrachten und nur als solche 
lebensfihig. Ein freies, d. h. extrazellulares Leben als autonome 
Individuen, als Autoblasten wie etwa Mikrokokken, ist ihnen 
schlechterdings unmdéglich. Die Wertigkeit der Altmann schen 
Granula als Bioblasten und als Elementarorganismen der Zelle 
wurde deshalb bisher von den meisten Forschern mit Recht 
bestritten. Dagegen weisen meine Untersuchungen den Erythro- 
zytengranulis unter allen bisher bekannten granuliren lorm- 


elementen der Zelle eine wichtige Sonderstellung zu. Fir jene 
19* 
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Granula sind die Erythrozyten die Bildungs- und Mutterzellen, 
deren lebenswichtigste Strukturelemente sie bilden. Sie assimi- 
lieren, wachsen durch Intuszeption und vermehren sich schliess- 
lich durch Zweiteilung wie die itibrigen Granula. Nach meinen 
Untersuchungen unterscheiden sie sich aber den iibrigen Granulis 
gegeniiber ganz prinzipiell dadurch, dass sie auch ausserhalb der 
Mutterzellen in verhaltnismassig anspruchslosen Nihrsubstraten 
als autonome Individuen frei zu leben vermégen. Die Erythro- 
zytengranula sind Autoblasten, den Mikroben analog, 
welche alle ihre spezifischen Lebensmerkmale ebensogut ausser- 
halb wie innerhalb ihrer Mutterzellen dussern kénnen, einschliess- 
lich ihrer Fahigkeit, sich durch einfache Zweiteilung zu_ver- 
mehren und wiederum gleichartige und gleichartig funktionie- 
rende, selbstandige Individuen zu bilden. Ihre Biologie stiitzt 
Altmanns Hypothese: ,Omne granulum e granulo“ wenigstens 
fiir einen speziellen Fall und damit fiir Altmanns Granulalehre 
iiberhaupt. Meine Untersuchungsergebnisse haben zum _ ersten- 
mal Beweise geliefert, dass die Zelle Bioblasten im eigentlichen 
Sinne bergen kann, d. h. kleinere Lebenseinheiten als die Mutter- 
zelle selbst. Die Selbstaindigkeit der (kultivierten) Erythrozyten- 
granula unterscheidet sich prinzipiell in keiner Weise von der- 
jenigen der autoblastischen Mikrokokken, doch quantitativ insofern, 
als sich unsere Granula nach der ersten Kultivierung nicht auf 
weitere Nahrbéden erfolgreich itiberimpfen und weiter ziichten 
lassen. Dieser unwesentliche Unterschied indert aber nichts an 
der Bedeutung, welche die biologie der Erythrozytengranula fir 
die Geltung der Altmannschen Granulalehre hat. 

Die kultivierten Erythrozytengranula Aussern die Haupt- 
funktionen des Zellprotoplasmas wie Assimilation, Wachstumsreize, 
spezitische chemische Prozesse (Oxydationsvorginge), gleichzeitig 
aber wohnt ihnen auch die Fahigkeit zur Vermehrung durch 
Zweiteilung inne, eine ,Lebenskraft*, die sonst nur durch Ver- 
mittlung eines Zellkernes erméglicht wird. Wir haben also in 
dem Erythrozytengranulum in funktioneller Hinsicht einen Ele- 
mentarorganismus vor uns, der wiederum das Homologon, das ver- 
kleinerte Abbild seiner Mutterzelle darstellt. Es ist durchaus 
logisch, die Gleichartigkeit, welche die Erythrozyten als voll- 
kommene Zellen und ihre isolierten, kultivierten Granula beziig- 
lich ihrer Lebensdéusserungen und Funktionen zeigen, in beiden 
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Fallen auch auf die Gleichartigkeit von bestimmten, den ver- 
schiedenen Lebensausserungen entsprechenden Strukturanteilen zu 
beziehen. Sind bei den Mutterzellen, den Erythrozyten, Ernihrung, 
Wachstum und Oxydationsprozesse an das Protoplasma, die Ver- 
mehrungsfahigkeit an den Kern gebunden, so sind dieselben 
Lebensiusserungen in den freien Erythrozytengranulis an bestimmte 
Protoplasmaanteile bezw. an bestimmte Kernanteile fixiert. Die 
roten Blutzellen der Saugetiere verkérpern demnach tatsachlich 
in gewissem Sinne Kolonien von Elementarorganismen verschie- 
dener Ordnungen. Sehr wahrscheinlich ist die physiologische 
Gesamtwirkung der Mutterzellen gleich den summierten Effekten 
aller ihrer granuliren Elementarorganismen. Dass diese Ver- 
haltnisse, wie wir sie zwischen den Erythrozyten des strémenden 
Blutes und ihren freien, kultivierten Granulis kennen gelernt 
haben, vielleicht in komplizierterer Modifikation, auch auf alle 
iibrigen Kérperzellen itibertragen werden diirfen, dafiir lassen 
sich verschiedene Wahrscheinlichkeitsgriinde anfiihren. Diese Wahr- 
scheinlichkeitsgriinde sind in besonderen, engen Beziehungen zwischen 
Kern- und Protoplasmasubstanzen gegeben. Nach Boveris Be- 
obachtungen wird bei der Mitose von Eizellen Protoplasmamaterial 
in Kernsubstanz transformiert. Umgekehrt liefern unter Umstanden 
ausgesprochene, mit allen KEigentiimlichkeiten der Kernsub- 
stanz ausgestattete Kernderivate ,reine“, komplizierte  proto- 
plasmatische Strukturen. So entsteht z. B. beim Prozess der 
Fireifung bei der Riickbildung des Keimblaschens aus gewissen 
Bestandteilen seines Chromatins eine protoplasmatische Kern- 
spindel. Hierher gehoren ferner die Beobachtungen, nach denen 
kernlose Anteile von Eiern niederer Metazoen (Echinoiden) nach 
der Befruchtung noch zur Furehung,. ja zur Larvenbildung fahig 
sind. Eine besondere Bedeutung fiir die Kern- Plasmarelation 
schreibt R. Hertwig den Chromidien, Goldschmidt dem 
Chromidialapparat zu, im Protoplasma nachweisbaren, sporadischen 
oder durch Netze oder Strange verbundenen chromatinreichen 
Kérnehen. Selir wahrscheinlich kommen fiir jene metaplasieihn- 
lichen Vorginge bei der Eireifung und Zellteilung nicht wirk- 
liche Umwandlungen so differenter Zellanteile, wie sie Kern und 
Protoplasma vorstellen, in Frage. Sehr vieles spricht nach 
meinen Untersuchungen dafiir, dass die Zelle in morphologischer 
wie biologischer Beziehung durchgehends nach dem Prinzip der 
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Bipolaritat gebaut ist. Darnach besteht jede Zelle nicht nur 
aus dem streng umgrenzten Kern und dem Protoplasma, sondern 
es sind in der Masse der ganzen Zelle ausserdem noch mehr 
oder weniger zahlreiche Komplexe von Kern- und Proto- 
plasmaanteilen diffus verteilt. Wir diirfen annehmen, dass 


je nach dem Bediirfnis der Kern- und Plasmarelation bald die 


Funktionen des protoplasmatischen, bald diejenigen des Kernpoles 


jener Komplexe privalieren. Diese Pravalenz kommt mitunter 


sehr deutlich in bestimmten Strukturverschiebungen zum Ausdruck 
und lasst sich dann durch bestimmte Methoden auch farberisch 
erkennen. Sprechende Beispiele von Zellen, die im Sinne meiner 
Auffassung bipolar gebaut sind, haben wir in den Saugetier- 
erythrozyten kennen gelernt mit ihren Kern-Protoplasma- 
komplexen, den Erythrozytengranulis. Die Vererbung allgemeiner 
Zellmerkmale und -funktionen, die Vererbung im_ weitesten 
Sinne, sowie die Regeneration tierischer und besonders auch 
pilanzlicher Zellen und Gewebe liefern manche Stiitze fiir die 
Bipolaritatshypothese, welche wiederum diese Vorginge in neuer 
und klarerer Beleuchtung erscheinen lisst. — Die bipolare Diffe- 
renzierung der Zelle und ihrer Organellen und Bioblasten erleich- 
tert es uns ganz wesentlich, auch solchen Gebilden, die keinen 
streng geformten distinkten Kern aufzuweisen haben wie z. B. 
gerade die Saugetiererythrozyten, gleichwohl als vollkommene 
Zellen zu betrachten. Von den eben skizzierten Gesichtspunkten 
aus fallt auch die Charakterisierung und Rubrizierung der Bak - 
terien von seiten der Zellenlehre nicht mehr schwer. Die Bak- 
terien enthalten statt distinkter Kerne im Protaplasma wechselnd 
zahlreiche Kérnechen, die als Chromatingranula den Chromidien 
R. Hertwigs gleichwertig sind. Schaudinn setzt sie nach 
seinen Beobachtungen und Untersuchungen am Bae. Biitsehlii 
einem Kern analog, ebenso nach seinen Beobachtungen am Bac. 
buccalis maximus Swellengrebel, der fiir viele Bakterien 
ein sogenanntes Amphiplasma mit eingestreuten Chromatinkérn- 
chen annimmt. Schon Virchow hat den Bakterien den Charakter 
von echten Zellen zugestanden, und wir kénnen auf Grund ein- 
gehender Untersuchungen diese Charakterisierung als vollbe- 
rechtigt anerkennen. Die Annahme ist angebracht, dass auch 
in der Bakterienzelle Kern- und Protoplasmasubstanzen in mor- 
phologischer und funktioneller Hinsicht nach dem Prinzip der 
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Bipolaritat (bipolare Kern-Plasmakomplexe) angeordnet _ sind. 
Die am ehesten verstindlichsten Beispiele hierzu liefern beson- 
ders die sporenbildenden Bakterien. So stehen z. B. die Tuber- 
kuloseerreger zu ihren sporoiden und sporeniquivalenten Kornern 
biologisch in einem abnlichen Verhaltnis wie die Saugetiererythro- 
zyten zu ihren kultivierbaren Granulis. Nach unserer heutigen 
Erkenntnis ist ein Auswachsen von Sporen ohne die entsprechen- 
den Kern- und Protoplasmaanteile zu einer neuen Bakterienzelle 
mit allen spezifischen Eigenschaften und Merkmalen undenkbar. 

Die Hypothese von der Zusammensetzung der Zelle aus bi- 
polaren Kern-Plasmakomplexen ist ein Postulat der Logik, das 
sich ergibt aus unserer Kenntnis von der Lebenswichtigkeit der 
Kern- und Protoplasmasubstanzen sowohl fiir die Mutterzelle als 
auch fiir ihre Bioblasten aller Ordnungen, mégen sie ein intra- 
zellulires oder ein freies extrazellulares Leben fiihren. Unsere 
Hypothese erklart zwar die Méglichkeit der Entstehung homo- 
loger biologischer Einheiten verschiedener Ordnung aus einer 
Mutterzelle, aber auch sie fiihrt keineswegs zur Kenntnis der 
histologischen Elementarteile der Zelle. Stehen schon die Trager 
der untersten biologischen Lebenseinheiten, wie sie die kleinsten 
Granula verkérpern, an der Grenze der optischen Walhrnehmbar- 
keit, wieviel mehr dann erst die — wenn iiberhaupt darzustellenden 
— Strukturkomplexe, welche allein die Existenz dieser Lebens- 
einheiten bedingen! Damit haben wir uns M. Heidenhains 
Protomerentheorie genahert, welche, die Bedeutung und 
Berechtigung der oben dargelegten Granulalehre anerkennend, die 
letzten logischen Konsequenzen zieht. Nach Heidenhain 
nehmen die Granula als lebende Zellstrukturelemente von den so- 
genannten Protomeren, den kleinsten und metamikroskopischen 
Tragern des Lebens ihren Ursprung. Die Masse der lebenden 
Zelle wie jeder lebenden Substanz iiberhaupt lasst sich letzten 
Endes nicht auf histologisch-mikroskopische Elementarstrukturen 
wie Fibrillen, Waben, Granula zuriickfiihren, sondern auf wirk- 
same Molekiile und Molekularverbindungen, die sich, zunichst an 
nicht sichtbare Metastrukturen eines homogenen Plasmas ge- 
bunden, spiter zu mikroskopisch differenzierbaren Strukturen ent- 
wickeln. Mit dieser Theorie des molekularen Zellenaufbaues ladsst 
sich das Verstindnis der vielseitigen, auch der spezifischen Zell- 
funktionen wohl vereinigen. Wir haben den Beweis dafiir, dass 
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in den gleichen Granulis gleichzeitig die verschiedenartigsten Re- 
aktionen ablaufen kénnen; es steht nichts im Wege, diese viel- 
seitigen Funktionsfahigkeiten auch fiir die Protomeren anzunehmen. 
Voraussetzung sind dann allerdings homologe Molekiile und Mole- 
kularverbindungen. Unter Zuhilfenahme  verhaltnismissig  ein- 
facher physikalischer Prinzipien (Diffusion, Osmose, vergrésserte 
Oberflichen) sowie unter Vermittlung von relativ einfachen Sub- 
stitutions-, Polymerisations- (Starke, Glykogen!) und Dissoziations- 
prozessen gelingt es den Molekularstrukturen des Plasmas, Ver- 
bindungen auf- und abzubauen, die fiir den Betrieb der Zelle 
ebenso lebenswichtig sind wie fiir den Gesamtorganismus iiber- 
haupt. Man vergegenwartige sich hier auch die vielseitigen Ana- 
logien zwischen anorganischen und organischen katalytischen Re- 
aktionen, von denen letztere als Enzym- und Fermentprozesse 
vornehmlich an Granula gebunden sind, man vergegenwiirtige sich 
ferner die vielfach fast spezifische Giftempfindlichkeit mancher 
anorganischer und organischer Katalysatoren u. a. m.! 

Die gleiche Logik, welche die primitiven Lebensiusserungen 
der Zelle auf metamikroskopische Protomeren und Mikrosomen 
als Trager bestimmter Molekiile und Molekularverbindungen eines 
homogenen Plasmas zuriickfiihrt, muss auch gleichzeitig die ge- 
biihrende Beriicksichtigung des Formproblems verlangen. 
Denn alles Leben ist notwendigerweise irgendwie an die Form ge- 
bunden, sie bestimmt als wahrer logischer Kern das Wesen des 
organischen Individuums (F. A. Lange), als einer einheitlichen 
Gemeinschaft, in der alle Teile zu einem gleichartigen Zweck 
zusammenwirken oder nach einem bestimmten Plan tatig sind 
(Virchow). Nur in diesem Sinne dirfen die Zellen und alle 
Granula, die auch in extrazellularer Autonomie leben kénnen, 
gewertet werden, d. h. als wirkliche organische Einheiten und 
Individuen im Gegensatz zu den bloss gedachten Einheiten wie 
etwa die Atome, die Protomeren usw. Vielleicht kann meine 
Arbeit die Erkenntnis festigen, dass auch die Bakterien  voll- 
kommene Zellen mit Kern-P?lasmakomplexen darstellen. Wir 
wissen ferner, dass die Zelle die Bildungsstitte von Bioblasten 
sein kann. durch deren normale Funktion als Organellen allein 
oder in Verbindung mit anderen Zellfunktionen die Existenz der 
Mutterzelle gewihrleistet wird. Die Existenz der Bildungszelle 
und ihrer Strukturelemente, mégen sie unselbstandige Organellen 
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sein oder selbstandigere Bioblasten, ist allein bedingt durch ihre 
wechselseitige Abhingigkeit. Dieses alles lisst uns einsehen, 
dass alle Physiologie im letzten Grunde Zellularphysiologie 
sein muss, ebenso wie alle Pathologie nach der genial umfassenden 
Erkenntnis Virchows im wesentlichen immer Zellularpatho- 
logie bleiben wird. 


Zusammenfassung. 


Die Ervthrozyten der Saugetiere sind voll- 
kommene Zellen, bestehend aus Protoplasma und einem 
echten Nukleoid, dem zentralen Chromatinkérper, der dem 
firberisch direkt nachweisbaren Kern anderer Zellen aqui- 
valent ist. 

Wichtige Strukturelemente der Saugetier- 
erythrozyten stellen Granula dar, die sich mit 
Hilfe der einfachen oder kombinierten Gramfarbung nach- 
weisen lassen. Bei den verschiedenen funktionellen Schadi- 
dungen des Blutes fellt das normale granulare Strukturbild 
der roten Blutvellen entweder iiberhaupt, oder es zeigt aus- 
gesprochene Veranderungen, 

Es gelingt. die Granula explantierter Ery- 
throzyten in bestimmten Nahimedien zu kultivieren, 
zur Vermehrung durch Zweiteilung und zu intensivem Massen- 
wachsium zu veranlassen. 
DurehintravendseInjektion kultivierter Ery- 
throzytengranula wird die Gerinnungsfahig- 
keit des Versuechstierblutes deutlich herabgesetzt oder 
vilig aufgehoben. 

Die Granula der roten Blutzellen sind kolloidaler 
Natur und himoglobinhaltig; sie wirken katalytiseh und sind 
die Traiger kraftiger Oxydationsprozesse; vor 
allem sind nachweisbur Oxydasen, vermutlich auch 
Katalasen an sie gebunden., 

Die erstaunlichen Wirkungen der Oxydations- 
prozesse im Saiugetierorganismus sind zu einem sehr 


wesentlichen Teil zuriickzufiihren auf das 
Prinzip enorm vergrdésserter Wirkungsober- 
flichen, wie es beim Sauersioff spendenden Zirkulations- 
apparat in gleicher Weise wie beim Sauerstoff empfangenden 
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System der lebenswichtigen Gewebe und Organe bis an die 
fiiusserste Grenze der Méglichkeit ausgebildet ist. Die 
granulare Struktur der Saugetiererythro- 
zyten unterstiitzt das Prinzip der Ober- 
flachenvergrésserung in weitgehendstem 
Mabe. 

Auf die katalytische Wirkung der Erythrozyten- 
granula sind die giinstigen Erfolge der Blut- 


transfusion zu beziehen bei der akuten, posthimor- 
rhagischen Animie und bei der Kohlenoxydvergiftung. 

8. Die Beeintrachtigung der Gerinnungsfiahig- 
keit des Versuchstierblutes nach Injektion kultivierter Ery- 
throzytengranula kommt wahrscheinlich durch fermen- 
tative Fettspaltungen im Blutplasma zustande. Auch 
beim Fieber, bei der Blutgerinnung und bei ge- 
wissen Immunprozessen_ spielen erhdéhte Oxydations- 
vorginge mit konsekutiven Fermentwirkungen eine unver- 
kennbare Rolle. 

4%. In den Erythrozytengranulis sehen wir zum ersten Mal granu- 
laure Strukturelemente einer Zelle, welche die hauptsachlichsten 
Lebensfunktionen (Assimilation, Wachstum, Vermehrung) 
nicht nur als intrazellulare Organula Aussern, 
sondern auch die Fiahigkeit besitzen, diese Lebensfunktionen 
in extrazellularer Autonomie geltend zu machen. 

lO. Die Erythrozytengranula diirfen als Bio- 
blasten bezeichnet werden, deren Biologie 
eine Hauptstitze fiir die Altmannsche Granula- 
lehre mit allen ihren Folgerungen liefert. 
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I. Einleitung. Ziel der Untersuchung. 

Die biologische Forschung hat in der letzten Generation 
eine erfreuliche Entwicklung durchgemacht. Zwei urspriinglich 
gesonderte Forschungswege, die morphologische Untersuchung 
der Geschlechtszellen und die auf Mendelschen Kreuzungs- 
analysen und dem Studium der reinen Linien aufgebaute exakte 
Erblichkeitslehre, haben sich auf einem gemeinsamen Punkte 
begegnet. Auf die fundamentale Hypothese, welche in den Chromo- 
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somen das materielle Substrat der Erbiiberfiihrung sieht, ist neues 
Licht geworfen, und das Studium der Geschlechtszellen steht heute 
mehr als je im Brennpunkt der biologischen Forschung 

Besser geriistet nihert man sich wieder dem alten Kardinal- 
problem: Wie entstehen die neuen Erbmdéglichkeiten und wie 
geschehen die Veranderungen in den schon vorhandenen?’ Noch 
scharfer kann man diese Fragen dahin formulieren: Wie ent- 
stehen in den Chromosomen neue Erbmdglichkeiten und wie 
geschehen Verinderungen in der Erbmasse der Chromosomen ? 
Von verschiedenen Angriffspunkten riickt man an die Aufgabe 
heran. Die experimentelle Erblichkeitsforschung und das mor- 
phologische Studium der Geschlechtszellen sind aber nicht, wie dies 
friiher in all zu grossem Grade der Fall war, von einander un- 
abhangige Forschungsrichtungen. Beide sehen in der Analyse 
der Méglichkeiten, welche die Geschlechtszellen bieten. ihre ge- 
meinsame Aufgabe. 

Die Untersuchungen, welche hier beschrieben werden sollen, 
liegen auf dem morphologischen Felde. Ihre Aufgabe ist. durch 
experimentelle Eingriffe Veranderungen in dem Chromosomen- 
bestand der Geschlechtszellen hervorzurufen. Den Gedankengang, 
welcher der Anordnung der Versuche zugrunde liegt. werden 
wir bei unserer Darstellung als Ausgangspunkt nehmen. Auf 
die Tatsachen, welche die Lehre von den Chromosomen als Traiger 
der Erbfaktoren begriinden, brauchen wir hier nicht einzugehen 
Sie sind ja, besonders nachdem Sutton (1905) als der erste 
auf die Ubereinstimmung zwischen der Chromatinreifung und dem 
Mendelschen Vererbungsmechanismus aufmerksam  machte, 
immer wieder in zusammenhaingenden Darstellungen aufgestellt 
und diskutiert worden. Besonders kann auf die vorziigliche Dar- 
stellung Morgans (i915, S. 109) verwiesen werden. 

Fin jeder, der sich an giinstigem Material mit den Chromo- 
sombildern einer Spezies vertraut macht, hat auch die Gelegen- 
heit, zu bewundern, wie schlagend sich die inneren Artcharaktere 
im morphologischen Bild der Aquatorialplatte kundgeben. Es 
ist keine Ubertreibung, zu behaupten, dass eine einzige giinstig 
getroffene Aquatorialplatte in vielen Fallen geniigt, um mit volliger 
Sicherheit zu entscheiden, welcher Art das Tier zugehért, von 
welchem das fragliche Praparat herstammt. 

Als Beispiel diirfte folgendes dienen: Als ich in den Jahren 
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19!13—1914 mit einer Untersuchung der Chromatinreifung bei 
der Locustide Locusta viridissima beschaftigt war (Mohr, 
1916), und mehrere Schnittserien junger Larvenhoden von Lo- 
custa verfertigt hatte, fand sich unter den Praparaten auch eine 
Hodenserie, die ein von den Locustazellen in charakteristischer 
Weise abweichendes Aquatorialbild darbot. Ich konnte damals 
nicht entscheiden, von welcher Art das Praparat herstammte. 

Zwei Jahre spiiter untersuchte ich die Zellenbilder einer 
anderen Locustide Decticus verruccivorus. Es war dann 
mit keiner Schwierigkeit verbunden, das erwahnte fragliche Pra- 
parat zu identifizieren. Trotzdem nur eine einzige giinstig 
getroffene Aquatorialplatte einer Bindegewebszelle in der Serie 
vorgefunden wurde, ergab eine vergleichende Analyse der Zahl-. 
Groésse- und Formverhaltnisse der Chromosomen sofort, dass die 
Zelle eine Decticuszelle war. Zweifelsohne war hier ein Dec- 
ticus durch ausserliche Verwechslung unter die Locusta- 
larven mitgekommen. Der Fall sei hier nur beispielsweise 
erwahnt. In einer noch unpublizierten Arbeit werde ich die 
inneren Artcharaktere unserer einheimischen Locustiden einer 
vergleichenden Analyse unterwerfen. 

Dem Zytologen, welcher mit der strengen Gesetzmassigkeit 
der Chromatinbilder einer Spezies vertraut ist, erhebt sich nun 
immer wieder die Frage: Ware es nicht mdglich. durch Aussere 
Einwirkungen das Chromosomenbild der Geschlechtszellen zu ver- 
aindern ? 

Das konstante Chromosomenbild der Art wird durch die 
in den Reifungsteilungen sich abspielende Chromosomenreduktion 
gesichert. Ware es nicht mdéglich auf diesem Punkte einzu- 
greifen und die streng gesetzmassige Verteilung der homologen 
Chromosomen hier zu stéren? Wenn es gelingen sollte einen 
disharmonischen Verlauf der Reifungsteilungen hervorzurufen. 
wiirden die Geschlechtszellen einen atypischen Chromosomen- 
bestand erhalten. 

Bei der Befruchtung wiirden solche atypischen Geschlechts- 
zellen zur Entstehung einer Nachkommenschaft mit verandertem 
Chromosomenbild, d. h. mit veranderten inneren Artscharakteren, 
den Anlass geben. Zuchtversuche hatten deshalb zu entscheiden, 
ob und, in diesem Falle, Wie Verainderungen im inneren Art- 
geprage von Veranderungen im aasserlichen Bilde begleitet werden. 
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Dass ein verinderter Chromosomenbestand auch Veran- 
derungen im usseren Artsgeprage nach sich zieht, hat schon 
Boveri (1907) in seiner grundlegenden Arbeit tiber die Ent- 
wicklung der dispermen Seeigeleier gezeigt. Die Form und 
Grosse der Echiniden-Chromosomen gestatten aber nicht eine 
mit den Ausserlichen Verainderungen verglichene Analyse der in 
den abnormen Larven vorhandenen Einzelchromosomen. Wenn 
es bei Locustiden gelingen sollte, eine Nachkommenschaft mit 
verindertem Chromosomenbestand hervorzurufen, dann wiirden 
die Grésse und die sehr charakteristischen Formenverhiltnisse 
der Chromosomen eine solche eingehendere Analyse wesentlich 
erleichtern. 

Wenn man von dieser Gedankenreihe ausgehend nach 
Mitteln sucht, von welchen eine Beeinflussung der Geschlechts- 
zellen wie die oben erwahnte vielleicht zu erwarten ware, wird 
man sofort an die Radiumpraparate denken. Die tiberaus fesselnde 
Geschichte dieses Elements hat uns ja mit den michtigen biolo- 
gischen Wirkungen seiner Strahlenenergie bekannt gemacht. Es 
hat sich hierbei gezeigt, dass die Geschlechtszellen in erster 
Reihe von den Radiumstrahlen beeintlusst werden, wie es auch 
in der Literatur allgemein betont wird, dass die Teilungsstadien 
der Zellen den Strahlen gegeniiber besonders empfindlich sind. 

Mit diesen Erfahrungen vor Augen legte ich mir folgenden 
Gedankengang zurecht: Die Reifungsteilungszellen sind sowohl 
Geschlechtszellen als Zellen in Teilung. Sie miissen also fiir die 
Strahlenwirkung exquisit sensibel sein. Bei passend schwacher 
Dosierung der Strahlen miisste es gelingen kénnen, die Strahlen- 
wirkung auf die Reifungsteilungen zu begrenzen und hier viel- 
leicht die erwiinschten Storungen herbeizufiihren. ohne die Zellen 
abzutoéten. Auf die Erfahrungen iiber Radiumstrahlen und 
Geschleehtszellen, welche diese Betrachtungsweise stiitzen, werden 
wir unten zuriickkommen. 

Von dieser Arbeitshypothese ausgehend, entschloss ich mich, 
diese Frage experimentell anzugreifen, indem ich aus Griinden, 
welche spiter angefiihrt werden sollen, als Versuchsobjekt die 
Locustide Deeticus verruccivorus wihlte. Wie wir sehen 
werden, haben auch die bis jetzt angestellten Experimente eine 
positive Antwort auf die erste Frage gegeben: Mit Hilfe der 
Radiumstrahlen ist es gelungen, die Bildung von Geschlechts- 
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zellen mit atypischem Chromosomenbestand hervorzurufen. Aber 
die Weise, in welcher dies Resultat erreicht wurde, ist eine 
andere als die, welche durch die Arbeitshypothese zu erwarten 
gewesen wire. Eine weitere Untersuchung der Einwirkung von 
Kalte hat ferner zu Resultaten gefiihrt, welche fiir einen Ver- 
gleich von Interesse sind. 

Ausser der im Vorangehenden besprochenen Aufgabe stellt 
sich die Untersuchung noch eine zweite. 

Nachdem Me. Clung und Wilson den zuerst von 
Henking gemachten Befund eines unpaaren Chromosoms der 
manniichen Zellen in Beziehung zum Geschlechtsbestimmungs- 
mechanismus brachten, sind die Geschlechtschromosomen mit 
ganz besonderem Interesse von den Zytologen studiert worden. 
Besonders wurde das Verhalten des Heterochromosoms wahrend 
der Spermatogenese eingehend untersucht, und es hat sich gezeigt, 
dass sich die Bildung hier durch sehr charakteristische Sonder- 
ziige von den iibrigen Chromosomen unterscheidet. Ohne auf 
diese niher einzugehen, erinnere ich nur daran, wie bei Objekten, 
deren mann.iche Zellen ein einfaches Heterochromosom, ein 
sogenanntes Monosom enthalten, dies Monosom in den Spermato- 
zyten ein von den iibrigen Chromosomen, den Autosomen, vollig 
abweichendes Verhalten zeigt. Wahrend die Autosomen in den 
jungen Spermatozyten in diinne Chromatinbiigel verwandelt werden, 
welche durch parallele Konjugation zur Bildung von den Doppel- 
chromosomen der ersten Reifungsteilung den Ursprung geben, 
bewahrt das Heterochromosom sein kompaktes Aussehen.  Fiir 
nihere Aufschliisse iiber das Verhalten des Monosoms und der 
Autosomen in den Spermatozyten muss auf friihere Arbeiten 
(Mohr [1915, 1916]) verwiesen werden 

Das von den Autosomenbildern véllig verschiedene kompakte 
Aussehen des Spermatozytenmonosoms lasst auf besondere Kon- 
sistenzverhaltnisse seiner Substanz schliessen, und es hat, wie 
bekannt, zu sehr abweichenden Auffassungen iiber die Natur des 
Monosoms Veranlassung gegeben (Mohr |1915, 5. 156)). Unter 
anderem sind diese Monosomenbilder der Spermatozyten als 
Zeichen einer anfangenden Degeneration gedeutet worden. 

Diese Deutung ist endgiiltig widerlegt worden. Auf der 
anderen Seite muss es sich durch das Betrachten der besonderen 
Eigenschaften des Spermatozytenmonosoms als eine Méglichkeit 
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herausstellen, dass die besonderen Konsistenzverhaltnisse des 
Monosoms in seinen Entwicklungsstadien fiir seine Resistenz 
ausseren Reizen wie Radiumstrahlen gegeniiber von Bedeutung 
sein kénnen. 

Sollte es sich z. B. zeigen, dass die Heterochromosomen 
fiir die Strahlenwirkung mehr empfindlich als die Autosomen 
desselben Stadiums sind, so wiirde dies Verhalten von der gréssten 
Bedeutung sein. Normalerweise werden, wie bekannt, bei diesen 
Objekten zwei Kategorien von Spermatozoen gebildet, eine Halfte 
mit und eine andere ohne ein Heterochromosom, indem das 
Heterochromosom in einer der Reifungsteilungen ungeteilt in die 
eine Tochterzelle iibergeht. Die weiblichen diploiden Zellen ent- 
halten aber zwei Heterochromosomen und die Eier mit reduzierter 
Chromosomenzahl je eines. Die Geschlechtsbestimmung ist also 
von der Spermie, welche das Ei befruchtet, abhangig. Wenn 
eine Spermie ohne Heterochromosom das Ei befruchtet, werden 
die Zellen der Nachkommenschaft nur ein Heterochromosom, 
nimlich das in dem Ei vorhandene, erhalten, das Individuum 
wird minnlich. Eine Spermie mit einem Heterochromosom wird 
aber zur Bildung von weiblicher Nachkommenschaft den Ursprung 
geben, indem die Zellen des Individuums zwei Heterochromo- 
somen erhalten, namlich das eine friiher im Ei enthaltene und das 
hinzugekommene Heterochromosom der befruchtenden Spermie. 

Wenn also das Heterochromosom der Spermatozyten den 
Strahlen gegeniiber besonders empfindlich sein sollte, ware es 
denkbar, dass bei schwacher Dosierung der Strahlen nur das 
Heterochromosom durch Degeneration zugrunde ginge. Die Folge 
einer solchen isolierten Degeneration des Heterochromosoms 
wiirde dann eine Abnahme in der Zahl der ein Heterochromosom 
enthaltenden Spermien sein. Bei der Befruchtung miisste man 
also einen Uberschuss von Mannchen erhalten. Schon mehrmals 
ist in Arbeiten iiber das Sexualitétsproblem. in Fallen, wo eine 
Verschiebung der Sexualzahl in mannlicher Richtung beschrieben 
worden ist, eine Degeneration des Spermienheterochromosoms 
als hypothetische Erklarungsméglichkeit herangezogen worden. 

Es erschien mir deshalb angebracht, zu untersuchen, wie 
sich das Heterochromosom einem Eingriff wie den Radiumstrahlen 
gegeniiber verhalt, von welchen wir wissen, dass sie im Chromatin 
der Geschlechtszellen weitgehende degenerative Stoérungen her- 
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vorrufen. Eine solche Untersuchung iiber den Einfluss der Radium- 
strahlen auf das Heterochromosom ist, soweit mir bekannt, noch 
nicht angestellt. 

Aus dem oben Gesagten geht hervor, dass unsere Unter- 
suchung auch eine Analyse der Einwirkung von Radiumstrahlen 
auf die verschiedenen Phasen der Chromatinreifung im allge- 
meinen umfassen wird. Auch eine solche eingehendere Analyse 
steht noch aus. 

Ehe ich aber zur Beschreibung der angesteliten Versuche 
iibergehe, empfiehlt es sich, die vorliegende Literatur iiber die 
Beeintlussung der Geschlechtsdriisen und der unreiten Geschlechts- 
zellen zu tiberblicken. FEinige generelle Bemerkungen iiber die 
Wirkung der Radiumstrahlen auf die lebende Zelle miissen hierbei 
vorausgeschickt werden, soweit sie fiir unsere Arbeitshypothese 
in Betracht kommen. 


II. Friihere Erfahrungen iiber die Beeinflussung der 

Geschlechtsdriisen und der unreifen Geschlechts- 

zellen durch Bestrahlung mit radioaktiven Sub- 
stanzen. 

Seitdem sich Becquerel in 1901 sein beriihmtes Radiumgeschwiir 
erwarb, als er einige Dezigramme von ,,baryumchlorure radifére trés actif 
im ganzen ca. 6 Stunden lang in seiner Westentasche trug, haben sich die 
Ertahrungen iiber die biologischen Wirkungen der Radiumstrahlen schnell 
vermehrt.') 

Eine reiche experimentell-biologische Radiumforschung ist mit folgen- 
den Untersuchungen beschaftigt gewesen: Die Wirkung der Radiumstrahlen 
aut Fermente, ‘Toxine, Antitoxine, Bakterien, niedrigere pflanzliche und 
tierische Organismen, auf Prozesse der embryonalen Entwicklung, des Wachs- 
tums und der Regeneration, sowie auf einzelne Zellen, Gewebe und Organe. 
Ferner ist die Allgemeinwirkung des Radiums auf die héheren Lebewesen 
in mehreren Arbeiten klargelegt 

Was die erste Gruppe der Untersuchungen, die Wirkung auf Fer- 
mente, ‘Toxine, Antitoxine anlangt, lassen sich die Resultate nicht unter 
einen gemeinsamen Gesichtspunkt sammeln. Sie zeigen den Strahlen gegen- 
iiber ein durchaus verschiedenes Verhalten. Sonst kann man aber ohne zu 
grosse Verallgemeinerung die Strahlenwirkung unter ein allgemeines Gesetz 


) Der erste Beobachter der biologischen Radiumwirkung war iibrigens 
Walkhoff, welcher nach einer 20 Minuten dauernden Bestrahlung des 
Armes mit einem Radiumpriiparat eine mehrere Wochen dauernde Hautent- 
ziindung erzeugte. Ref. 1900 in Photogr. Rundschau 10 H. Prioritatsanspruch. 
Miinchn. med. Wochenschr. 1913. 
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zusammenfassen, welchem O. Hertwig (1912, 8.579) folgende Form ge- 
geben hat: Die Radiumstrahlen iiben bei schwacherer Dosierung auf pflanz- 
liche und tierische Lebensprozesse einen hemmenden, bei staérkerer Dosierung 
einen in kurzer Zeit abtétenden Einfluss aus.~ 

Die Wirkung manifestiert sich gewéhnlich erst nach einer Latenzzeit, 
deren Linge in umgekehrtem Verhiltnis zur angewandten Strahlendosis 
steht. 

Analogien, auf welche wir hier nicht eingehen wollen, miissten es 
vom Beginn nicht unwahrscheinlich machen, dass dieselben Strahlen, welche 
bei hinreichender Dosierung hemmend bezw. abtétend wirken, in geringster 
Konzentration wachstumsfirdernd und entwicklungserregend wirken kinnten 
Dies scheint auch nach vorliegenden Untersuchungen von Bohn (1903) 
Koernicke (1904), Lazarus-Barlow und Bonney (1909), Cong- 
don (1912), Lazarus-Barlow und Beckton (1913). Packard 
1915) u. a. der Fall zu sein. 

Was uns aber hier besonders interessiert. ist der zuerst von Danysz 


1903, 1904) klargelegte Umstand, dass die Radiumstrahlen wie iibrigens 
auch die Réntgenstrahlen — auf die einzelnen Gewebe und Organe eine 


elektive Wirkung ausiiben. London gibt (1911, 8.91) folgende Zusammen- 
stellung: .In erster Linie kommen das Nervengewebe, das lymphoide Ge- 
webe, die Geschlechtsdriisen, die Leber und das Netz in Betracht. Diese 
reagieren siimtlich und fast mit gleich starker Intensitiat auf die Radium- 
bestrahlung. Ihnen folgen: die Niere, die Nebenniere, Muskel, Knorpel und 
Gefiisse und an letzter Stelle die Speicheldriise, das Pankreas und die Schleim- 
haut. Hauptsichlich in ihnlicher Richtung sprechen sich auch andere Ver- 
fasser von Ubersichtsarbeiten aus (Kaisserling in Lazarus’ Handbuch 
1913], Loewenthal [1912)}). 

Die elektive Wirkung erstreckt sich nach der herrschenden Auffassung 
nicht nur auf die einzelnen Gewebsarten in dem Sinne, dass z. B. das Binde- 
gewebe resistenter als das Epithel ist. sondern auch z. B. die Epithelarten 
selbst zeigen eine verschiedene Widerstandstahigkeit den Strahlen gegeniiber. 
Aut diese elektive Wirkung der Strahlen, welche die Grundlage der Radium- 
therapeutik bildet, wollen wir hier nicht eingehen. 

Gieleugnet dart es aber nicht werden, dass neuere Untersuchungen zu 
einer gewissen Vorsicht in der zu schematischen Beurteilung der elektiven 
Radiumwirkung mahnen. In dieser Hinsicht kann aut die durch Literatur- 
angaben gestiitzte kritische Priifung dieser Frage von Grasnick in 
diesem Archiv (1917, 8. 3) verwiesen werden. 

Alle Forscher stimmen aber und dies ist fiir diese Untersuchung 
das wesentliche tortwihrend darin iiberein, dass die Keimdriisen mit 
Samenzellen und Eiern sich den Strahlen gegeniiber besonders empfindlich 
zeigen. Und schon friih hat man hervorgehoben, dass. wie O. Hertwig 
1911, S. 11) es ausdriickt, .die Zellen im allgemeinen gegen Radium- und 
Réntgenstrahlen um so empfindlicher zu sein scheinen als sie den Charakter 
von Keimzellen besitzen und sich durch Teilung rascher zu vermehren die 
Neigung haben‘. Schon 1906 haben Bergonié und Tribondeau dies 
Gesetz fiir die Rintgenstrahlenwirkung aufgestellt 
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Eine niihere Priifung der aufgestellten chemisch-physiologischen und 
biologischen Erklirungsversuche der Radiumwirkung sowie eine Wiedergabe 
der morphologischen Erfahrungen iiber die Wirkung der Strahlen auf die 
einzelne Zelle kénnen wir uns hier ersparen. Grasnick hat in der 
zitierten, neulich erschienenen Arbeit (1917) in einem trefflichen geschicht- 
lichen Riickblick diese Frage behandelt. Nur so viel michten wir hier be- 
tonen 

Die Richtigkeit der schon von Buhn (1903, S. 1013) gewonnenen 
Auffassung, dass das Chromatin der Zelle den Angriffspunkt der Strahlen 
darstellt, ist durch die neueren Untersuchungen bestiitigt worden.') Ganz 
besonders ist sie durch die schiénen Untersuchungen O. Hertwigs und 
seiner Schule iiber jeden Zweifel erhoben worden. Die reifen Eizellen und 
Samenzellen werden genau in gleichem Mabe von den Strahlen beeintlusst. 
Dies liisst sich nur verstehen, wenn man annimmt, dass es das Chromatin 
ist, das in erster Reihe betroffen wird. Die ganze Argumentierung O. He rt- 
wigs (1911, 8S. 137 und 1913, S. 50) ist hier entscheidend, und die Aut- 
tassung, dass der Zellkern den Angriffspunkt der Strahlenwirkung bildet, 
findet in der Literatur allgemeine Zustimmung. Dass aber auch das Proto- 
plasma geschiidigt wird, hat Packard gezeigt (1914). 

Ein spezieller Punkt war in dieser Verbindung fiir unsere Arbeits- 
hypothese von besonderer Bedeutung: In mehreren Arbeiten wird hervor- 
gehoben, dass das Chromatin im Zustand der Mitose fiir die Strahlenwirkung 
besonders empfindlich ist. Eine Verlangsamung oder ein volliges Fehlen der 
mitotischen Prozesse, sowie mehr oder weniger weitgehende pyknotische 
Veriinderungen der Chromosomen werden von Bohn (1903), Perthes 
1904), Schaper (1904), Koernicke (1905), Levy (1906), Guille- 
minot (1908), Lazarus-Barlow und Bonney (1909), P. Hertwig 
1911), Payne (1913), Mottram (1913), Packard (1914) und anderen 
Verfassern, die zum Teil unten zitiert werden, beschrieben. Grasnick 
erwiihnt nach seinen Versuchen 1917, S. 28) ,,als eine der Hauptwirkungen 
der Radiumstrahlen auf die lebende Zelle“ ,die Verwandlung von Kernen 
im Zustand der Mitose in pyknotischen Kernformen*.*) Und eben in dieser 
Beeinflussung der Mitosen sieht man die Ursache, weshalb, wie erwiahnt, 
Zellen, die den Charakter von Keimzellen haben und sich durch Teilung 
rascher zu vermehren die Neigung haben, besonders strahlenempfindlich sind. 
Wie Heineke es ausdriickt (1914, 8. 807): ,.Heute ist uns die auf dieser 
Beeinflussung der Kernteilung beruhende*) Tatsache, dass 
tierische Zellen umso strahlenempfindlicher sind, je lebhafter sie wachsen und 
je schneller sie sich teilen und vermehren, bereits ganz geliufig geworden.* 


') Dasselbe gilt fiir die Réntgenstrahlen. Siehe z. B. Regaud (1908, 
S. 420): ,,il est définitivement acquis, que la chromatine nucléaire est tout 
particuli¢rement vulnérable.“ 

*) Fiir die Réntgenstrahlen vertreten mehrere Verfasser dieselbe Auf- 
fassung. Siehe z. B. Regaud und Dubreuil (1908, 8. 3): ,,La karyo- 
kinése est une moment de vulnérabilité particuliére.“ 

5) Hier hervorgehoben. 
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Wir werden hiermit diese rein kursorischen Bemerkungen iiber die 
Sonderziige der generellen Radiumwirkung, welche fiir unsere Arbeitshypo- 
these von Bedeutung waren, verlassen, um die vorliegenden speziellen Arbeiten 
iiber Radiumwirkung auf Geschlechtsdriisen und die sich entwickelnden Ge- 
schlechtszellen etwas eingehender zu betrachten. Indem wir dies tun, er- 
wihnen wir, dass in der Mehrzahl der angestellten biologischen Radiumver- 
suche, wie auch in der therapeutischen Radiumverwendung nur die soge- 
nannten ,,stark durchdringenden* Radiumstrahlen zur Verwendung kommen 
Dies sind die f-Strahlen von stiirkster Durchdringungsfihigkeit sowie die 
y-Strahlen. Die oberflachlich wirkenden, aber sehr lokalirritierenden e-Strahlen 
werden gewohnlich abfiltriert. 

Radiumwirkung auf mannliche Geschlechtsdriisen und 
unreife miannliche Geschlechtszellen. Schon kurz nachdem 
Albers-Schinberg (1903) die Entdeckung gemacht hatte, dass Réntgen- 
bestrahlung der Hoden bei Tieren Nekro- und Azoospermie hervorruft und 
Frieben (1903) bei mikroskopischer Untersuchung der Albers-Schén- 
bergschen Priparate konstatiert hatte, dass dieselbe durch einen degene- 
rativen Prozess der spezifischen Epithelzellen hervorgerufen war, konnte 
Seldin (1904) als der erste feststellen, dass analoge Wirkungen den Radium- 
strahlen zukommen. Scholtz, der seinen Untersuchungen folgte, bestatigt 
(1904) Seldins lsefunde. Seldins Arbeit wurde in den folgenden Jahren 
von ahnlichen Untersuchungen gefolgt. Ich habe in der folgenden Uber- 
sichtstabelle die mir zuginglichen Arbeiten iiber die Radiumwirkung auf 
minnliche Geschlechtsdriisen zusammengestellt. 

Als Hauptresultat aller Untersuchungen ist festgestellt, dass eine 
hinreichend starke Radiumbestrahlung der Hoden eine auf Degeneration des 
spezifischen Epithels beruhende Nekro- und Azoospermie hervorruft. Die 
Sertolischen Zellen und das interstitielle Gewebe sind dagegen unberiihrt 
Thies [1905], Thaler [1905}). Nach Simmonds (1913) sind die Sertoli- 
schen Zellen intakt, wihrend das interstitielle Gewebe hypertrophiiert 

Suchen wir aber in den erwihnten Arbeiten nach einer bei notwen- 
digen technischen Voraussetzungen durchgefiihrten zytologischen Analyse der 
Radiumeinwirkung auf die einzelnen Phasen der Chromatinreifung, dann 
suchen wir vergebens. Als Versuchsobjekte dienten ohne Ausnahme Sauge- 
tiere, und der Siiugetierhoden legt sowohl durch die Kleinheit der Geschlechts- 
zellen wie durch die Schwierigkeiten, welche die Feststellung der einzelnen 
Stadien macht, einer feineren zytologischen Analyse grosse Hindernisse in 
den Weg 

Am eingehendsten werden die Verainderungen von Thaler (1905) 
S. 579 u. f.) beschrieben. Seine Darstellung wird auch durch Ubersichts- 
bilder gestiitzt. Unter den Befunden des Verfassers erwiahnen wir ausser 
die Nekrospermie: Fehlen der Spermatoblasten'). Zwei-, vier- und sechs- 
kernige Spermatiden I. Ordnung. In den Hodenkanilchen detritusartige 

') Der Ausdruck Spermatoblast ist im Sinne von Ebners genommen 


und bezeichnet somit das Gesamtbild einer Gruppe von Spermatiden, die mit 
einer Sertolischen Zelle verbunden sind. 
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Gebilde und bei einigen Versuchstieren Vorkommen grosser vielkerniger Proto- 
plasmakérper mit kleinen blassen Kernen in grosser Zahl (60—80). Die 
Genese dieser Gebilde, durch Konfluenz einzelner Spermatiden II. Ordnung, 
kann direkt beobachtet werden. Die Karyokinesen fehlen in den starker 
betroffenen Kanalchen. Die Veriainderungen sind immer in der dem Radium- 
priparat am nachsten liegenden Testispartie am starksten ausgesprochen 
Sie nehmen ferner zu, je linger das Tier nach der Bestrahlung gelebt hat 
Zuletzt villige Nekrose des betroffenen Hodenteils. 

Der Verfasser macht selbst darauf aufmerksam, wie die Kompliziert- 
heit der Spermiogenese dem Versuch einer zusammenhiingenden Darstellung 
der Radiumwirkung grosse Schwierigkeiten in den Weg legt. Mit diesem 
Vorbehalt darf wohl auch folgende abschliessende Zusammenstellung ange- 
sehen werden: ,Im Hoden diussert sich die Reaktion an der Stelle der grissten 
Bestrahlungsintensitiét im Sinne vollstaéndiger Nekrose des Kanialcheninhalts, 
oder, in grisserer Tiefe, im Sinne einer Degeneration und schliesslich vélligen 
Schwindens der Vorstadien der Spermatozoen in der umgekehrten Rei- 
henfolge ihrer Genese*') (1905, S. 593). Fiir die letzte Aussage bringt 
die Arbeit nicht eine auf hinreichend eingehende zytologische Untersuchung 
gestiitzte Grundlage. 

Bei Werner (1906, S. 54) heisst es: .Nach 1—2stiindiger Bestrahlung 
war das Keimepithel nicht mehr intakt und zwar waren die Zwischen- 
stuten seiner Entwicklung zuSpermatozoen umsomehr alte- 
riert, jen&dherihrStadiumden letzteren stand.“ Diese Befunde 
werden jedoch nicht durch Zeichnungen oder eingehende Beschreibung naher 
beleut 

Entsprechende Versuche iiber die Radiumwirkung auf weib- 
liche Geschlechtsdriisen sind von London (1905), Halberstaidter 
(1905), Massone®*) (1913), Fraenkel (1913), Chéron’) (1913), Gauss 
und Krinski (1914), Heimann (1914) und Schiffmann (1914), angestellt 
worden. Das Resultat der Bestrahlungen, die teils indirekt, teils direkt 
waren, war die pyknotische Degeneration der Graafschen Follikel, Beson- 
ders empfindlich zeigten sich die Eizellen selbst und die Granulosazellen. 
Auch die Zellen der Primirfollikel zeigten bei starkerer Bestrahlung begin- 
nende Zersetzung. Die interstitiellen Zellen und die Zellen des Corpus 
luteum waren auffallend refraktiir. 

Auch bei diesen Versuchen wurden ausnahmslos Saéugetiere als Ver- 
suchsobjekte verwendet; und eine Analyse der Radiumwirkung auf die 
verschiedenen Stadien der Chromatinreifung fehlt noch. 

Bei dieser Sachlage ist es deshalb notwendig, die Resultate durch 
eine vergleichende Untersuchung der Ertahrungen, welche iiber den Einfluss 
der Réntgenstrahlen auf die Geschlechtsdriisen gesammelt 
sind, zu erweitern. In qualitativer Hinsicht sind diese Strahlen den ,-Strahlen 
der Radiumpriaparate zur Seite zu stellen. 


'\ Hier hervorgehoben. 
Ref. bei Schiffmann und in Jahrb. ii. d. Fortschr. d. Gynak. 1913. 
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Was erstens die Réntgenwirkung auf minnliche Geschlechts- 
driisen und unreife mannliche Geschlechtszellen anlangt, so 
so sind hier den Arbeiten von Albers-Schinberg (1903) und Frieben 
(1903) eine grosse Reihe Untersuchungen anderer Forscher gefolgt. Wir 
nennen die Arbeiten von Seldin (1904), Scholtz (1904), Phillip (1904), 
Buschke (1904, 1905) und Schmidt (1904, 1905), Brown und Osgood 
1905), Bergonié und Tribondeau (1904, 1905, 1906), Halberstadter 
1905), Willemin (1906), Laquerriére (1906), Specht (1906), Regaud 
mit Blanc, Dubreuil, Nogier als Mitarbeitern (1906-1909), Roulier 
1906), Krause und Ziegler (1906), Tandler und Gross (1908), Herx- 
heimer und Hoffmann (1908), Simmonds (1909, 1910), Gerhartz 
(1910), Peters (1910, 1911), Hida und Kuga (1911), Schmidt (1912), 
Kriiger (1913), Gavazzeni und Minelli(1914), Miller (1914), Hiissy 
und Wallart (1915). 

Als Versuchstiere wurden Saiugetiere und Végel benutzt und zwar 
Meerschweinchen, Kaninchen, Ratten, Mause, Rehbicke, Hunde. Widder, Hahn, 
alles Tiere, deren Zellen in zytologischer Hinsicht ein recht ungiinstiges 
Material reprisentieren. 

Die Veriinderungen waren in den Hauptziigen denen fiir die Radium- 
einwirkung auf Geschlechtsdriisen beschriebenen ahnlich: eine auf Azoospermie 
gehende Degeneration der spezifischen Epithelzellen, wahrend die interstitiellen 
Zellen und die Sertolischen Zellen sich viel resistenter erwiesen. Eine 
bedeutende Grissenabnahme des bestrahlten Hodens wurde oft beobachtet 

In mehreren der erwahnten Arbeiten findet man auch Besprechungen 
von Fillen, in welchen dieselbe Réntgenwirkung bei Réntgenologen und 
Réntgenindustriearbeitern voriibergehende (Laquerriére bei Roulier 
[1906]) oder sogar dauernde (Arning bei Simmonds [1909—1910)) Sterilitat 
hervorgerufen hat. Von Phillip (1904) wurden die Strahlen zum ersten 
Male als eine bequeme und schmerzlose Sterilisierungsmethode angewandt. 
Brown und Osgood (1905) konstatierten bei 10 unter 18 Réntgenarbeitern, die 
3 Jahre lang in der Réntgenindustrie beschiftigt waren. villige Azoospermie. 
Die iibrigen zeigten Oligonekrospermie. Fiinf waren verheiratet. Keiner von 
ihnen war, seit er im Réntgenlaboratorium arbeitete. Vater geworden. 
Gavazzeni und Minelli (1914) publizieren das Sektionsresultat der 
Autopsie eines Réntgenologen. Die Hoden zeigten bei histolugischer Unter- 
suchung ausgesprochene Atrophie 

Aus den Tierexperimenten wie nach Erfahrunden beim Mensch ergibt 
sich, dass die Potentia coeundi in der Regel trotz Sterilitét erhalten bleibt. 
In schwereren Fallen kann es jedoch auch zum villigen Erléschen des 
Geschlechtstriebes kommen (Roulier [1906], Simmonds [1909— 1910)). 

Uber die Einwirkung von Rintgenstrahlen auf weibliche 
Geschlechtsdriisen und unreife weibliche Geschlechtszellen 
ist eine grosse Reihe von Beobachtungen zum Teil in gynakologischen und 
réntgenologischen Archiven veriffentlicht worden. 

Die ersten, welche hier Versuche anstellten, waren Halberstadter 
(1908) und Bergonié, Tribondeau und Récamier (1905). Dann folgen 
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die Beobachtungen von Burkhard (1905), Specht (1906), Roulier (1906), 
Okintschitz (1906), Fellner und Neumann (1906, 1907), Krause 
und Ziegler (1906), v. Hippel und Pagenstecher (1906), Bouin, 
Ancel und Viliemin (1906, 1907), Lengfellner (1906), Girl (1906), 
Bergonié und Tribondeau (1907), Rosen (1907), Fraenkel (1907), 
de Courmelles (1905, 1907, 1913), Zaretsky (1908). Andere Forscher, 
welche auf diesem Gebiete gearbeitet haben, sind ferner Schmidt (1909, 
1912), Faber (1910, 1911), Trillmich (1910), Simon (1911), Fraenkel 
(1911), Meyer (1912), Regaud und Lacassagne (1913), Haendly 
(1913), Rost und Kriiger (1913), Albers-Schénberg (1913), Levant 
(1913), Edelberg (1914), Fraenkel, M. (1914), Reifferscheid (1910, 
1911, 1914), Miiller (1914). 

Auch bei diesen Untersuchungen dienten Siugetiere als Beobachtungs- 
objekt und zwar vorwiegend Nager, aber auch grissere Tiere, wie Hiindinnen 
und Affen (Reifferscheid, 1914). 

Als Resultat der Beobachtungen lassen sich folgende Erfahrungen 
herausziehen: Bei hinreichender Dosierung der Réntgenstrahlen erzeugen 
diese eine bedeutende Volumenverringerung des bestrahlten Ovariums. Histo- 
logisch ist zuerst eine deutliche, bis auf vélligen Schwund gehende Verringerung 
der Zahl der Graaf schen Follikel nachweisbar. Sowohl die Eizelle wie die 
Follikelzellen zeigen pyknotische Degeneration. Der Liquor wird zuletzt 
resorbiert und der Follikel verschwindet. Auch die Primordialfollikel ver- 
fallen unvermeidlich dem Untergang. An der Chromatinsubstanz des Ei- 
kernes gehen die ersten Veriinderungen vor sich: Das Kerngeriist verfillt 
in knollige pyknotische Granulationen. 

Uber die Schidigung der interstitiellen Driisen sind die Meinungen 
etwas mehr divergierend. Doch scheint hervorzugehen, dass sie, obwohl sie 
den Strahlen gegeniiber mehr widerstandsfihig als die Geschlechtszellen 
sind, dech bei starker Bestrahlung zu Grunde gehen. Dasselbe gilt von 
den Zellen des Corpus luteum. Das Corpus luteum zeigt jedoch eine ,ganz 
auffallende Widerstandsfihigkeit* (Reifferscheid, 1914, S. 424). 

Mehrmals ist durch Strahlenwirkung Abbruch der Schwangerschaft 
hervorgerufen worden. 

Diese bei Tierexperimenten gewonnenen Erfahrungen haben auch 
beim Menschen Bestitigung gefunden. Wiahrend die friiheren Arbeiten, wie 
die von de Courmelles (1905), Gérl (1906), Vera Rosen (1907) und 
Faber (1910) noch Zweifel zuriickliessen, darf es unter anderen nach den 
histologischen Untersuchungen von Meyer (1912), Reifferscheid (1914) 
und Edelberg (1914) als sichergestellt angesehen werden, dass die Strahlen 
auch beim Weib eine Degeneration sowohl der Primirfollikel wie der 
Graafschen Follikel hervorrufen. ,An Stelle der Eizelle findet man nur 
eine hyaline Scholle* (Reifferscheid, 1914, S. 418). 

Suchen wir aber in der vorliegenden Fiille von Beobachtungen iiber 
die Einwirkung der Réintgenstrahlen auf die Geschlechtsdriisen nach einer 
zytologischen Analyse der Wirkung auf die Chromatinreifung, so sind die 
Arbeiten, welche eine solche enthalten, bei weitem nicht zahlreich. Das 
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Untersuchungsmaterial war fiir diesen Zweck wenig geeignet und der grossen 
Mehrzahl der Verfasser fehlt es an der absolut notwendigen eingehenden 
Kenntnis der normalen Spermato- und Ovogenese, wie auch die angewandte 
Technik vom zytologischen Gesichtspunkte als nicht befriedigend charak- 
terisiert werden muss. Die Angaben der verschiedenen Verfasser sind deshalb 
auch einander widersprechend, und es liasst sich auf ihnen wenig Sicheres 
aufbauen'). 

Bergonié und Tribondeau (1906), deren Arbeiten unzweifelhaft 
zu den griindlichsten gehéren, meinen, dass je naher die Geschlechtszellen 
in ihrer Entwicklung dem Endstadium, d. h. der reifen Spermie angelangt 
sind, sie um so grissere Aussicht haben, der Degeneration zu entgehen. Die 
Zerstirung der Spermatogonien spielt nach ihnen eine hervortretende Rolle 
beim Zustandekommen der regressiven Hodenverinderungen, eine Auffassung, 
welcher man auch in mehreren anderen Arbeiten begegnet. 

In Wirklichkeit sind wir aber, was diese Frage anbelangt, auf die 
Arbeiten der Regaudschen Schule angewiesen, welche mit den notwen- 
digen technischen Voraussetzungen ausgefiihrt sind. Als Versuchstier diente 
bei den grundlegenden Untersuchungen die Ratte. Und Regaud war durch 
friihere eingehende Studien itiber.die Spermatogenese dieses Tieres mit den 
normalen Verhialtnissen véllig vertraut (1901). Wir miissen die Resultate 
dieser Réntgen-Untersuchungen etwas eingehender beriicksichtigen, da sie 
fiir einen Vergleich mit unseren nach Radiumbestrahlung gewonnenen Ver- 
suchsergebnissen von grésster Bedeutung sind (zusammenfassende Darstel- 
lungen bei Blane 1907, Regaud und Dubreuil [1908,a)). 

Was erstens die Spermatogonien anbelangt, so sind sie fiir die 
Réntgenstrahlen .extrémement sensibles* (Regaud und Blane {1906,1, 
S. 164]). Sowohl die erste (Sp. poussérieuses) wie die zweite (Sp. croutelleuses) 
Generation wird selbst bei relativ schwacher Bestrahlung sofort angegriffen. 
Ihre Mitosen héren fiir mehrere Wochen vollig auf in dem grissten Teil des 
Hodens (Blane {1907}). Eine grosse Zahl der Spermatogonien geht auch 
-par nécrose directe, démontrée par la présence de noyaux pycnotiques“ 
zugrunde (1907, S. 48 

Die jiingsten Spermatozyten sind auch sensibel. ,,L’irradiation 
détruit toujours un grand nombre de ces cellules dans la zone des lésions 
maxima* (1907, 8. 50). Sonst sind die Spermatozyten bis auf die erste 
Reifungsteilung ganz refraktar. Die erste Reifungsteilung verlauft 
.Sans encombre, lorsqu’elle début aprés Virradiation*. Aber die Mitosen, 
welche von der Bestrahlung betroffen werden, ,dégénérent en petit nombre et 
presque toujours au stade de la plaque équatoriale*. Die zweite Reifungs- 
teilung zeichnet sich durch eine ,sensibilité exquise‘ aus. Die durch 
Strahlenwirkung hervorgerufene Stérung fiihrt hier zu ,repartition inégale 
des chromosomes entre les noyaux fils, chromosomes aberrantes et abscense 
de division du cytoplasma* (1907, S. 50). Hierdurch werden hypo- und 


') Was Einzelheiten tiber Bestrahlungsdauer, Versuchsanordnung etc. 
anlangt, kann auf die treffliche Ubersichtsarbeit fiir Forscher auf diesem 
Gebiet von Faber (1910—1911) verwiesen werden. 
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hyperchromatische Teratospermien gebildet. Einige von diesen gehen zu- 
grunde. Andere setzen aber ihre Entwicklung fort wahrscheinlich bis 
auf das Stadium der reifen Spermien. Die Verfasser heben auch hervor, 
wie diese Teratospermien besonders interessant sind ,a cause des produits 
qu’elles sont peut-étre susceptible de donner par fécondation d’ovules nor- 
maux* (Regaud und Blane [1906, 2. 8. 392)). 

Diese Réntgenuntersuchungen waren mir bei der Ausfiihrung meiner 
Radiumversuche noch unbekannt. Wie wir sehen werden, weichen unsere 
Versuchsergebnisse in einzelnen Punkten nicht unwesentlich von den referier- 
ten, bei Rintgenbestrahlung erzielten, ab. In anderen stehen sie mit ihnen 
in gutem Kinklang. Besonders betone ich, dass die jiingsten Spermatozyten 
in den Arbeiten der Regaudschen Schule als sehr strahlenempfindlich 
charakterisiert werden. Auch in einer Arbeit iiber die Réntgenwirkung auf 
die Hoden der Katze konstatiert Regaud, dass les spermatozytes trés 
jeunes et les spermatogonies de la génération, qui précéde immédiatement 
les spermatozytes, sont trés sensibles aux rayons X. (1910, S. 541) 

Wir schliessen hiermit unsere Literaturiibersicht ab. Eine Unter- 
suchung der Beeinflussung der reifen Geschlechtszellen und der Nach- 
kommenschaft durch Bestrahlung mit radioaktiven Substanzen liegt ausser- 
halb des Rahmens dieser Arbeit. Was die bekannten Untersuchungen, welche 
sich mit diesem Gegenstand beschaftigen, anlangt, unter denen die schinen 
Versuche 0. Hertwigs und seiner Schiiler bahnbrechend sind, kann auf 
das treffliche Sammelrefrat O. Hertwigs (1917) verwiesen werden. 

Nur so viel muss in dieser Verbindung Erwihnung finden: Aus vielen 
der oben erwihnten Abhandlungen geht hervor, dass die reifen Spermien 
den Radium- und Réntgenstrahlen gegeniiber viel widerstandsfahiger sind 
als die unreifen Geschlechtszellen. Dass auch sie beeinflusst werden, zeigen 
aber die Versuchsergebnisse der Hertwigschen Schule. Eine weniger tief- 
greifende Beschidigung wird bei der Betruchtung auf die Nachkommenschaft 
iibertragen. Und selbst nach starker Bestrahlung bewahren die Spermien 
ihre Fihigkeit ins Ei einzudringen und seine Entwicklung in Gang zu setzen, 
auch wenn der Spermienkern so stark geschidigt ist, dass diese Entwicklung 
eine parthenogenetische wird. 

Es ist nach diesen Erfahrungen zu hoffen, dass eine weniger tief- 
greifende Beschiidigung der unreifen miannlichen Geschlechtszellen nicht die 
Befruchtungsfahigkeit der von ihnen gebildeten Spermien verhindern wird, 
dass mit anderen Worten die bei unseren Versuchen hervorgebrachten hypo- 
und hyperchromatischen Spermien sich befruchtungsfihig zeigen werden, 
so dass sich die erwiinschte zytologische Analyse der Nachkommenschaft 
durchfiihren lisst. 


III. Eigene Untersuchungen. 
1. Radiumversuche. 
a) Material und Methoden 
Bei einer Untersuchung der Einwirkung von Radiumstrahlen 
auf die Chromatinreifung steht und fallt alles mit der Wahl eines 
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geeigneten Versuchsobjektes. Wie schon erwahnt, blieb ich 
bei der Locustide Decticus verruccivorus stehen und zwar 
aus folgenden Griinden: 

Durch friihere spermatologische Untersuchungen war ich 
mit der Chromatinreifung der Locustiden vertraut (Mohr 
1915, 1916). Wahrend einer noch unpublizierten Untersuchung 
hatte ich die Gelegenheit gehabt, die sehr charakteristischen 
Chromosomenbilder bei Decticus eingehend zu studieren. 

Von allen Locustiden gilt es, dass ihre Geschlechtszellen ein 
ganz ausserordentlich vorteilhaftes zytologisches Material darbieten. 
Die Zellen sind gross, die Chromosomen von bedeutender Grosse 
und sehr charakteristischer Form Ihre Einstellung in den 
Aquatorialplatten ist so regelmassig, dass sie eine eingehende 
Analyse der Kinzelindividuen gestattet. Die in zytologischer Hin- 
sicht ungiinstigen Objekte, welche bei friiheren verwandten Ver- 
suchen benutzt wurden, werden von diesem Material weit iiber- 
troffen. 

Ganz besonders wertvoll fiir unsere Untersuchung ist ferner 
der Aufbau der Hoden von langen schlauchférmigen Follikeln, 
welche wieder durch feine Bindegewebssepten in Lokulamente 
eingeteilt sind. Diese Lokulamente enthalten Geschlechtszellen, 
welche genau auf derselben Entwicklungsstufe stehen (cfr. Fig. 2. 
Taf. XI) Die Lokulamente liegen in den Follikeln derart geordnet, 
dass die Spermatogonien an dem proximalen, blinden Follikelende 
liegen, wahrend die weiteren Entwicklungsstadien, erst Spermato- 
zyten, dann Spermatiden, lokulamentenweise in kontinuierlicher 
Reihenfolge nacheinander folgen. Am distalen Ende des Follikels 
leeren sich die reifen Spermien in die Vas deferens aus 

Die Vorteile dieses Hodenaufbaues brauchen nicht naher er- 
Ortert zu werden: Zwischen zwei Lokulamenten mit beliebigen 
Stadien kann nur ein Lokulament liegen, dessen Stadium in der 
Entwicklung zwischen diesen steht. Der Aufbau garantiert eine 
absolut sichere Seriierung der betroffenen Stadien. Wenn sich 
z. B. ein Entwicklungsstadiam den Strahlen gegeniiber besonders 
empfindlich zeigen sollte, werden wir nicht wie bei héheren 
Wirbeltieren hier und da degenerierte Zellen dieses Stadiums 
finden. Simtliche Zellen eines begrenzten Lokulaments werden 
der Degeneration anheimfallen, und sein Platz im Follikel wird 
leicht und sicher das Entwicklungsstadium der betroffenen Ge- 
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schlechtszellen bestimmen lassen. Die Seriierung der degene- 
rierten Zellen, welche bei héheren Wirbeltieren, die friiher als 
Versuchsobjekte dienten, beinahe ohne Ausnahme Zweifel iiber 
die Richtigkeit der Deutung zuriicklisst, wird hier gesichert, und 
eine der wichtigsten Fehlerquellen friiherer Arbeiten wird hin- 
fallig. 

Auch in anderer Hinsicht diirfte das Locustidenmaterial als 
giinstig betrachtet werden: Die Hoden liegen der diinnen chiti- 
nésen Haut des Abdomens direkt an und sind deshalb fiir die 
Strahlen leicht zuginglich. Ferner gestatten diese Versuchstiere 
aller Wahrscheinlichkeit nach nachfolgende Zuchtversuche. Zwar 
sind Locustiden noch nicht fiir solche angewandt worden, aber 
die Kenntnis ihrer Lebensweise wie auch friihere Kreuzungs- 
analysen, welche mit anderen Grashiipfern und zwar Acrididen 
(Subfam. Tettigidae) angestellt worden sind (Nabours, 1914), 
macht es von Anfang an wahrscheinlich, dass sich auch die 
Locustiden fiir Zuchtversuche eignen. 

Endlich war es von Bedeutung, dass die Heterochromo- 
somen der Locustiden besonders gross und charakteristisch ge- 
formt sind, so dass sich ihre Entwicklung wahrend der ganzen 
Chromatinreifung ununterbrochen verfolgen lasst (Mohr, 1916 

Von diesen Gesichtspunkten ausgehend, wahite ich drei 
minnliche Larven von Decticus verruccivorus fir die Be- 
strahlungsversuche aus, welche im folgenden als Decticus I 
Il und III bezeichnet werden. 

Decticus 1 batte — vom Scheitel bis zur Hinterkérper- 
spitze gemessen — eine Lange von 18 mm, Decticus II und 
Ill waren bei der Abtétung 23 mm lang. Zum Vergleich ent- 
nehme ich aus einer Systematik der Orthopteren (Petersen, 
1909) fiir die entsprechende Koérperlange der Imago Decticus 
verruccivorus ¢: 26—38 mm, 

Die Bestrahlungen wurden Ende Juli vorgenommen. Zu 
dieser Jahreszeit sind die Decticus in Drébak nicht fertig aus- 
gefliigelt und geschlechtsreif. Dies war auch bei keinem der 
Versuchstiere bei der Abtétung der Fall. Fiir die Untersuchung 
der Chromatinreifung sind aber diese Larvenstadien besonders 
geeignet. Die Hoden enthalten simtliche Entwicklungsstufen der 
Geschlechtszellen in hinreichender Zahl. Bei Alteren Tieren sind 
die Spermatogonien nur sehr spirlich vorhanden. 
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Das Radiumpriparat, welches bei diesen Versuchen ange- 
wandt wurde, war 1 ctg Radiumsulfat, das in einer 0,4. mm 
starken Platinkapsel eingeschlossen war (Firma Armét de Lisle, 
Noget sur Marne). Dieses Praparat liefert keine @-Strahlen, nur 
sogenannte stark durchdringende Strahlen, d. b. die ?-Strahlen 
von starkster Durchdringungsfihigkeit, sowie die y-Strahlen. Die 
in Anwendung kommenden Strahlen reprasentieren nur ca. 2°/o 
der gesamten Strahlung. Diese technischen Erliuterungen ver- 
danke ich der Dozentin der Radiochemie, Fraulein E Gleditsch, 
LD). Se., welche seinerzeit bei dem Einkaufen des Priparats behilf- 
lich gewesen ist. 
Das Praparat gehért dem Roéntgen- und Radiuminstitut des 
norwegischen Reichshospitals, und hier wurden die Bestrahlungen 
durch das freundliche Entgegenkommen des Herrn IDirektors 
Dr. med. Heyerdahl vorgenommen. Mit grésster Liebenswiirdig- 
keit iibernahm die Assistentin des Instituts, Dr. EF. Randulff, 
die Ausfiihrung der Bestrahlungen sowie die Fiitterung der Ver- 
suchstiere wihrend der Versuchszeit. Es ist mir eine angenehme 
Ptlicht, ihr an dieser Stelle meinen herzlichsten Dank auszu- 
sprechen. 
Bei den Bestrahlungen wurde folgendermafen vorgegangen: 
Das Radiumpriparat wurde in Watte und Papier eingewickelt 
und das Ganze mit einem 2 mm dicken Bleifiiter versehen. Zu- 
letzt, ausserlich in Guttaperchapapier verpackt, wurde es dann in 
eine Schachtel von 5,5 em Linge, 3 cm Breite und 2 ecm Hohe 
gebracht. Hier wurde das Praparat in der Weise orientiert, dass 
die Platinkapsel unverschiebbar in die Mitte der langen Seiten- 
wand zu liegen kam 
Neben dem eingewickelten Radiumpraparat wurde das Ver- 
suchstier in der Schachtel in solecher Weise angebracht, dass es der 
Platinkapsel méglichst nahe anzuliegen kam. Die Schachtel wurde 
endlich mittels Gras vollig ausgefiillt, wodurch das Tier wahrend 
der ganzen Bestrahlung an diesem Platze festgehalten wurde. 
Folgende Bestrahlungen wurden jetzt vorgenommen: 
Decticus I 21. 7. Bestrahlung 8 Stunden. 

28. 7. Getétet, die Hoden fixiert. 
Decticus If 21. 7. Bestrahlung 5 Stunden. 
28. 7. Bestrahlung 5 Stunden. 


9. 8. Getétet, die Hoden fixiert. 








318 Otto L. Mohr: 


Decticus III 21. 7. Bestrahlung 2 Stunden. 

28. 7. Bestrahlung 2 Stunden. 

4. 8. Bestrahlung 2 Stunden. 
d. Getétet, die Hoden fixiert. 

Das Herauspraparieren der Testikel geschah in folgender 
Weise: Das Tier wurde in Chloroformnarkose auf den Riicken 
gebracht und mittels Insektennadeln ausgespannt. Mit einer 
kleinen Schere wurde das Abdomen der Linge nach gedffnet, der 
Digestionstraktus mit einer Pinzette in toto entfernt, wonach die 
Hoden mit einem kleinen Spatel von den sie umspinnenden 
Tracheenrohrehen befreit und direkt in die Fixierungsflissigkeit 
gebracht wurden. 

Die Fixierungsfliissigkeit war in allen Fallen die 
Hermannsche Platinchloridosmiummischung. Hier wurden die 
Hoden 12 Stunden gelassen, wonach sie in gewodhnlicher Weise 
durch Chloroform in Paraffin eingebettet wurden. Immer wurden 
von demselben Tier die beiden Hoden Seite an Seite eingebettet, 
damit die Schnittserien einen Vergleich der beiden gestatten sollten. 

Die Schnitte haben alle eine Dicke von 7.5 uw. Samtliche 
Priparate wurden nach dem Heidenhainschen Eisenhamatoxylin- 


oc 


verfahren gefirbt. 

Was hier iiber die Verarbeitung der Hodenpraparate der 
Versuchstiere angefiihrt ist, gilt selbstverstandlich fiir die Kon- 
trolipraparate nicht radiumbestrahiter Tiere, mit welchen ver- 
glichen worden ist. 

Die Zeichnungen sind von der Zeichnerin des ana- 
tomischen Institutes, Fraulein 8. Mérch. ausgefiihrt worden. 


b) Beschreibung der Befunde. 


Ehe wir zu einer Beschreibung der Chromatinbilder der 
radiumbestrahiten ‘Testikel iibergehen, ist es angezeigt, einen 
normalen, unbestrahiten Testisfollikel von Decticus 
verruccivorus kurz zu betrachten. In Fig. 2, Taf. XI ist ein 
Langsschnitt durch den oberen Teil eines solchen wiedergegeben. 
Das Praparat stammt vom Testikel eines Kontrolltieres. 

Die friiher besprochene Lokulamenteinteilung durch feine 
Bindegewebssepta kommt klar zum Vorschein. Im obersten Teil 
des Follikels haben wir die Vermehrungszone mit Spermato- 
gonien. Die fiinf hier getroffenen Lokulamente enthalten Ur- 
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geschlechtszellen in fortlaufenden Stufen der Entwicklung. Rechts 
sehen wir ein Lokulament, in welchem die sekundiren Spermato- 
gonien sich in der Metaphase der Teilung befinden. 

In Fig. lL ist eine solche Spermatogonienmetaphase bei 
starkerer Vergrésserung gezeichnet. Wir zihlen leicht 31 Chromo- 
somen, von denen das grosse unten rechts das unpaare Hetero- 
chromosom (x) ist. Sonst lassen sich die iibrigen der Grdésse 
nach zwanglos in zwei homologe Reihen einordnen. Das paar- 
weise Auftreten ist besonders deutlich bei den grossen Auto- 
somen zu erkennen. Die beiden Reprasentanten je eines Paares 
sind durch Buchstaben (aa, bb, ec, dd. ee, ff. gg) bezeichnet. 
Das Chromosomenpaar ce ist durch das knopfférmige Ende der 
beiden Individuen deutlich charakterisiert. Der ganze Chromo- 
somenkomplex bietet ein Aquatorialplattenbild, das fiir Decticus 
typisch ist. Es lasst sich nicht mit Aquatorialplatten anderer 
selbst nahestehender Arten verwechseln. 

Nach den erwahnten fiinf Spermatogonienlokulamenten folgt 
in Fig. 2 die Reifungszone mit den Spermatozyten. Nur die 
Lokulamente, welche junge Spermatozyten enthalten, sind im Uber- 
sichtsbild mitgezeichnet. Eine eingehende Untersuchung dieser 
Entwicklungsphase der Geschlechtszellen zeigt, dass die Chromo- 
somen bei Decticus hier ganz dieselben Veranderungen durch- 
laufen, die ich friiher ausfiihrlich fir Locusta viridissima 
beschrieben habe (Mohr. 1916). In den Fig. 4—9. Taf. XI, sind 
fortlaufende Entwicklungsstadien jiingster Spermatozyten bei 
stirkerer Vergrésserung gezeichnet Die lelephasenchromosomen 
der letzten Spermatogonienteilung lockern sich auf. das Chromatin 
sammelt sich zur Oberflache der Chromosomen und kann, um mit 
Davis (1908) zu reden, ,be seen to be transformed by a sort 
of unravelling process into a chromatine thread.~ Uber die Einzei- 
heiten dieser Bildung der diinnen Faden muss auf meine friihere 
Arbeit (1916) verwiesen werden. 

Gleichzeitig damit, dass diese diinnen Faden gebildet werden, 
machen sich orientierende Krifte in der Zelle geltend. Die Faden 
werden in diinne Biigel verwandelt, deren Enden gegen einen 
gemeinsamen Punkt am Zellpol gerichtet sind. Fig 4-9 zeigen 
also verschiedene Entwicklungsphasen dieser ,.Bildung der diinnen 
Biigel“. In Fig. 9 ist die Bildung abgeschlossen, und die Bigel 
sind deutlich polar angeordnet. 
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Sowohl im Ubersichtsbild Fig. 2, wie in den erwahnten 
Detailbildern ist das Heterochromosom deutlich erkenntlich 
als eine kompakte, unregelmassig rundliche Bildung im Zyto- 
plasma an der Oberflache des Kerns und bietet also ein Bild, 
das von denen der Autosomen durchaus verschieden ist. 

In der folgenden Entwicklung der Spermatozyten geben die 
diinnen Biigel bei paarweiser paralleler Konjugation zu Bildung 
von polarisierten Doppelbiigeln Anlass. Die beiden untersten 
Lokulamente in Fig. 2 enthalten Zellen, welche sich im Doppel- 
biigelstadium betinden 

Diese Doppelbiigel werden in die Doppelchromosomen der 
ersten Reifungsteilung verwandelt. In Fig. 5 ist eine Metaphase 
der ersten Reifungsteilung bei Decticus gezeichnet. Links sieht 
man das Heterochromosom als einen gebogenen Stab. Im iibrigen 
zihit man in der Zelle 15 Doppelelemente, den 30 Autosomen 
der Spermatogonien entsprechend. Der Grésse nach entsprechen 
sie auch den Autosomenpaaren der Spermatogonienautosomen 
Fig 3). Das Studium ihrer Bildung, auf welche wir hier nicht 
eingehen wollen, zeigt auch, dass es die homologen Chromosomen 
der Spermatogonien sind, welche sich jetzt zu Doppelchromo- 
somen vereinigt haben. 

In den folgenden Reifungsteilungen trennen sich die 
voriibergehend verbundenen homologen Autosomen wieder von- 
einander, jedes Chromosom wird ferner der Linge nach geteilt, 
und wir erhalten in gew6hnlicher Weise von jeder Spermatogonie 
vier Spermatiden mit haploidem Chromosomenbestand. 

Das Heterochromosom, das auch bei der Vorbereitung zur 
ersten Reifungsteilung im Vergleich mit den Autosomen ein kom- 
paktes Aussehen bewahrt. geht hier ungeteilt in eine der Tochter- 
zellen iiber. In der zweiten Reifungsteilung wird es in typischer 
Weise der Linge nach geteilt. Die Halfte der gebildeten Sperma- 
tiden erhalt also ein Heterochromosom, die andere Halfte keines. 

Diese Spermatiden werden in der folgenden Umbildungs- 
periode in reife Spermatozoen verwandelt. 

Wie erwihnt, soll an anderer Stelle der Mechanismus der 
Chromatinreduktion bei Decticus eingehend beleuchtet werden. 
Hier geniigt es, die erwahnten Hauptziige zu skizzieren. 

Wir gehen jetzt zu einer Untersuchung des ersten radium- 
bestrahiten Tieres, Decticus I, tiber. 
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Decticus I. 


Dies Tier erhielt, wie man sich erinnert, eine kontinuier- 
liche 8 Stunden lange Bestrahlung und wurde 4 Tage nachher 
getitet. 

ei makroskopischer Untersuchung erscheinen die Testikel 
ganz unverindert. Schon bei schwacher Vergrésserung zeigen 
aber die Follikel Ausserst fesselnde Verdinderungen. In den 
Testisfollikeln dieses Versuchstieres begegnet man  ndamlich 
einer distinkten Zone von Lokulamenten, deren Zellen ein 
abnormes Aussehen zeigen, indem sie ohne Ausnahme pyknotisch 
degeneriert sind (Fig. 10, Taf. XI, Fig. 13,15, Taf. XI). Die iibrigen 
Lokulamente der Follikel sind ganz normal. 

Die Zone der zerstérten Zellen ist scharf begrenzt und 
umfasst nur die Lokulamente der jiingsten Spermatozyten, d. h. 
die Zellen, welche unmittelbar nach der letzten Spermatogonien- 
teilung folgen und in welchen die diinnen Biigel gebildet 
werden. 

Die — in Fig. 10 iibrigens sparlich vorhandenen — Sperma- 
togonien zeigen ganz unverdnderte Zellenbilder. (bgleich sie 
Zellen sind, welche sich in lebhafter Teilung betinden, sind sie 
in keiner nachweisbaren Weise von den Strahlen beeinflusst 
worden. Selbst ihre Aquatorialplatten, welche ja besonders ver- 
letzbar sein sollen, bieten bei starker Vergrésserung die schénsten 
und wohligeordnetsten Chromosomenbilder dar. In Fig. 11, Taf, XI 
ist eine solche Spermatogonie in Metaphase wiedergegeben. 

Die etwas ilteren Spermatozyten, in welchen die diinnen 
Biigel schon fertiggebildet sind, zeigen sich auch ganz refraktar. 
Lokulamente, welche solche Zellen enthalten, liegen der degene- 
rierten Zone direkt an, ohne irgend eine Veranderung zu erleiden. 
Die parallele Konjugation der Bigel verlauft ungestért und die 
fertigen Doppelbiigelzellen zeigen ganz normale Verhiltnisse 
(Fig. 10) 

Auch die weitere Vorbereitung fiir die Reifungsteilungen 
verlauft gesetzmissig, ja, selbst wahrend der beiden Reifungs- 
teilungen verhalten sich die Chromosomen in ganz typischer 
Weise. In Fig. 10, unten rechts, ist ein Teil eines Lokulaments 
mit Zellen in der ersten Reifungsteilung getroffen. In Fig. 12 
ist eine Aquatorialplatte der ersten Reifungsteilung bei starkerer 
Vergrésserung gezeichnet. Unten rechts sieht man das vollig 
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normale Heterochromosom. Auch die 15 Doppelchromosomen 
zeigen das gewohnliche Bild. 

Die beiden Teilungen werden von den Chromosomen nor- 
malerweise durchlaufen. Die Zentralkérperchen und der Spindel- 
apparat fungieren hier wie in den Spermatogonien ohne jede 
Unregelmassigkeit. Die Spermatiden enthalten die normale haploide 
Chromosomenzahl und ihre Umbildung in reife Spermien geschieht 
in typischer Weise. 

Auf einem Punkte aber, und nur hier, niamlich indem die 
Telophasenchromosomen in der letzten Spermatogonienteilung 
in diinne Biigel verwandelt werden, erleiden die Geschlechtszellen 
simtlicher Testisfollikel ausgesprochene Verinderungen. Dies 
auffallende Verhalten miissen wir durch einige Zeichnungen ein- 
gehender veranschaulichen. 

Fig. 13, Taf. X11 gibt ein anderes Ubersichtsbild eines Testis- 
follikels von Decticus I. Wir begegnen hier genau denselben 
Veranderungen. Die proximale Zone, die Zone der Spermato- 
gonien, zeigt ganz normale Bilder. Dann folgen die total degene- 
rierten Lokulamente der jungen Spermatozyten. Wir bemerken 
ferner hier, dass die jiingsten Spermatozyten, d. h. die, welche 
den Urgeschlechtszellen am nachsten liegen, am meisten degene- 
riert sind. Hier sind die Kerne in gréssere oder kleinere homo- 
gene pyknotische Kugeln verwandelt. Die Zellgrenzen sind ver- 
wischt und das Zytoplasma ist in eine kérnige Masse verwandelt. 

In den etwas Alteren Lokulamenten, wie in Fig. 13 links 
unten in der degenerierten Zone, ist die Degeneration nicht so 
weit vorgeschritten. Die einzelnen Zellen lassen sich als solche 
erkennen, und die Kerne zeigen Bilder der Konglomeration der 
Chromosomen, aber in typisch pyknotische Kugeln sind sie noch 
nicht verwandelt. 

Die folgenden Entwicklungsstadien sind ganz unberiihrt. 
Sowohl die Geschlechtszellen im Stadium der diinnen Biigel, wie 
die des Doppelbiigelstadiums zeigen ganz normale Bilder. Das- 
selbe gilt auch hier fiir die ganze folgende Geschlechtszellen- 
entwicklung, welche jedoch hier nicht gezeichnet wurde. 

Fig. 14 zeigt einen Transversalschnitt durch den oberen Teil 
eines Testisfollikels. Diese Zeichnung wie die folgenden stammen 
alle von demselben Versuchstier, Decticus I. Nach oben sieht 
man Lokulamente mit normalen primaren Spermatogonien, nach 
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unten solche, die mit sekundaren Spermatagonien gefiillt sind. 
(Uber die Spermatogonien der Locustiden siehe Mohr, 1916.) 
Rechts ist ein Anschnitt eines Spermatozytenlokulaments mit- 
gekommen, dessen Geschlechtszellen véllig degeneriert zwischen 
den unberiihrten Spermatogonien der Umgebung liegen. Das 
degenerierte Lokulament lasst sich leicht in den folgenden Serien- 
schnitten weiter verfolgen. 

In Fig. 15 ist ein Langssehnitt durch die Spermatogonien- 
zone eines Follikels gegeben, um zu zeigen, dass die Teilung 
der Urgeschlechtszellen in véllig normaler Weise verlauft. Die 
Metaphasenbilder sind ganz typisch und auch die iibrigen 
Spermatogonienlokulamente sind unberiihrt. Die drei folgenden 
Lokulamente der Spermatozytenzone aber zeigen totale Degene- 
ration der Geschlechtszellen. 

Im folgenden geben wir einige Detailbilder, die bei starkerer 
Vergrésserung gezeichnet sind. 

Fig. 16 zeigt eine sekundare Spermatogonie in Prophase. 
Links oben sieht man das ganz typische Heterochromosom in 
seiner besonderen Zyste. Die Zelle liegt der Lokulamentenwand 
direkt an. Auf der anderen Seite der Wand liegt eine pyknotisch 


degenerierte Zelle (Cfr. das Ubersichtsbild Fig. 14.) 
In Fig. 17 ist eine sekundire Spermatogonie nach einer 


Telophase wiedergegeben. Sowohl das Heterochromosom links 
wie die Autosomen bieten ganz normale Bilder dar. 

Fig. 18. 19, Taf. XIL und Fig. 20. Taf. XIII sind Detailbilder 
von der kritischen Zone. Die Natur der pyknotischen Degeneration 
ist ohne eingehenderen Kommentar aus den Zeichnungen zu er- 
sehen. Im oberen Lokulamententeile der Fig. 18 sieht man die 
verschieden grossen, mit Eisenhamatoxylin tief schwarz gefarbten 
pyknotischen Kugeln. Nur ihre mittlere Partie erscheint in 
vielen Fallen etwas heller. Das Zytoplasma zeigt kérnigen Zerfall 
und nimmt die Farbe abnorm auf. 

Im unteren Lokulamententeil ist der Degenerationsprozess 
noch nicht so weit vorgeschritten. In mehreren Zellen sieht 
man, wie die einzelnen pyknotisch veranderten Chromosomen im 
Begriff sind, in die beschriebene Kugel zusammenzuschmelzen. 
Auch das Zytoplasma zeigt degenerative Verinderungen, aber 
nicht so ausgesprochene wie im Nachbarlokulament. Links liegen 


fiinf grosse, mit deutlichem Nukleolus versehene, klare Binde- 
21* 
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gewebskerne. Sowohl diese wie der im Schnitt getroffene Follikel- 
kern zeigen keine degenerativen Veranderungen. Dasselbe gilt 
fiir die Bindegewebskerne der friiher besprochenen Praparate. 
Auf das Verhalten dieser Zellen werden wir iibrigens weiter 
unten zuriickkommen. 

Fig. 19 gibt ein Detailbild von der Grenzpartie eines 
Lokulamentes mit degenerierten jiingsten Spermatozyten. Im 
Nachbariokulament sind die Spermatozyten im Stadium der diinnen 
Biigel angelangt. Sowohl die Autosomenbiigel wie das kompakte 
Heterochromosom zeigen hier véllig normale Bilder 

In Fig. 20, Taf. XIII ist es mir gelungen, eine Stelle fiir das 
Zeichnen aufzufinden, in welcher man in einer Zeichnung auf 
beiden Seiten der degenerierten Zone resp. das letzte unberiihrte 
Entwicklungsstadium der Spermatogonien und das erste refraktire 
Stadium der Spermatozyten sieht. Die Spermatogonien oben 
entsprechen den in Fig. 4, Taf. XI wiedergegebenen. Es _ sind 
dies Telophasenzellen der letzten Spermatogonienteilung, deren 
Chromosomen in der folgenden Entwicklung in diinnen Biigel ver- 
wandelt werden. Die Spermatozyten unten entsprechen der Zelle 
Fig. 9, Taf. XI. Die diinnen Biigel sind hier fertiggebildet. Die 
Entwicklungsstadien Fig. 5—8, Taf. XI sind es, welche in sdimt- 
lichen Follikeln des bestrahlten Tieres der Degeneration anheim- 
gefallen sind. Es ist uns iiberhaupt nicht gelungen, unveranderte 
Geschlechtszellen dieses Entwicklungsstadiums in den Testikeln von 
Decticus I aufzufinden. Ihr Platz in den Testisfollikeln ist ohne 
Ausnahme von ihren pyknotisch degenerierten Resten aufgefiillt. 

Fig. 21-23, Taf. XIII sprechen fiir sich selbst. Fig 21 
zeigt eine Prophasenzelle der ersten Reifungsteilung. Die typische 
Ringbildung der gréssten Doppelchromosomen ist klar zu er- 
kennen. Fig. 22 gibt einen Zellenanschnitt einer Metaphasenzelle 
derselben Teilung von der Seite gesehen. Unten rechts wandert 
das Heterochromosom in gewolnlicher Weise ungeteilt nach dem 
einen Zellpol. Der voéllig normale Verlauf der ersten Reifungs- 
teilung zeigt auch Fig. 25 mit den beiden Anaphasenzellen. Die 
Bilder sind unter zahlreichen dhnlichen ausgewahlt. Degenerativ 
veranderte Zellen von der ersten Reifungsteilung habe ich nicht 
vorgefunden. 

Dasselbe gilt auch fiir die zweite Reifungsteilung. In Fig. 24 
ist eine Aquatorialplatte von dieser Teilung gezeichnet. Die 
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Chromosomen sind in der haploiden Zahl 15 vorhanden. Diese 
Zelle gehért namlich zu der Halfte, in welcher das Heterochromo- 
som fehit. Der Grésse nach lassen sich die Chromosomen a, b. ¢, 
d, e, f, g der Spermatogonien deutlich erkennen. (Cfr. Fig. 1 und 
3, Taf. XL.) 

Fig. 25 gibt eine andere Metaphasenzelle von der Seite 
gesehen. Ein Telophasenbild der zweiten Reifungsteilung ist in 
Fig. 26 gezeichnet. Die Bilder zeigen, wie der Spindelapparat 
hier wie in der ersten Reifungsteilung in ganz typischer Weise 
fungiert. 

Fig. 27 zeigt endlich vier Spermatiden, in welchen die Telo- 
phasenchromosomen der zweiten Reifungsteilung den héchsten 
Grad der Auflockerung erreicht haben. Die drei oberen enthalten 
ein Heterochromosom, die unteren keines. 

Von der Umbildung der Spermatiden in Spermien gebe ich 
keine Zeichnungen. Sowohl die verschiedenen Umbildungsstadien 
wie die reifen Spermatozoen selbst zeigen, wie erwihnt, durchaus 
keine Zeichen einer Degeneration. 

Wir schliessen hier unsere Beschreibung der Geschlechts- 
zellenbilder bei Decticus I ab. Ehe wir zu den Priparaten von 
Decticus II iibergehen, miissen einige Fragen gepriift werden. 

Wie verhalten sich erstens die somatischen Zellen 
des bestrahliten Versuchstieres? Von diesen ist zu sagen, dass 
keine der somatischen Zellen, welche im Praparat vorkommen, 
degenerative Veranderungen zeigen. Sowohl die bBindegewebs- 
zellen der Follikelwande, wie die, welche zur Lokulamenteinteilung 
dienen, sind ganzlich unberiihrt. Auch in der degenerierten Zone 
werden die Lokulamente erhalten (Fig. 10, Taf. XI und Fig. 13, 
15, Taf. NIL). Zwischen den véllig degenerierten jungen Spermato- 
zyten zeigen die Zellkerne der Lokulamentenwinde ganz normale 
Bilder. Nur sieht man an einzelnen Stellen. dass sie sich ver- 
mehren und etwas heranwachsen, wie z. B. in dem _ rechten 
degenerierten Lokulament Fig. 13 und im Detailbild Fig. 18. 


Wie wir spiter sehen werden, spielen diese grossen Bindegewebs- 
kerne offenbar bei der Resorption der degenerierten Zellen eine 


wichtige Rolle. 

Von anderen somatischen Zellen erwihnen wir speziell 
die Epithelzellen des Vas deferens. Auch diese zeigen vollig 
normale Bilder. 
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Eine andere Frage muss auch beantwortet werden: Lassen 
sich die Veranderungen, welche hier als degenerative aufgefasst 
sind, nicht vielleicht als durch Fixation hervorgerufene erkliren ? 
Schon die mikroskopischen Bilder selbst, die in den Zeichnungen 
dargestellt sind, schliessen diese Erklarungsmdéglichkeit ganz aus 
Bilder, wie die z. B. in den Fig. 10, 13, 15, 18, 20 gezeichneten, 
lassen sich nicht durch etwa misslungene Fixation hervorrufen. 
Dass auch die Fixation tadellos gewesen ist, geht, wie ich hoffe 
aus den Geschlechtszellenbildern der Nachbarlokulamente derselben 
Priparate hinreichend klar hervor. Umgekehrt findet man nie 
in Praparaten, deren Fixation misslungen ist, Bilder, die mit den 
hier beschriebenen verwechselt werden kénnen. 

Ks eriibrigt sich jetzt zu priifen, ob es als sichergestellt 
angesehen werden darf., dass es, wie hervorgehoben, die jiingsten 
Spermatozyten sind, welche der Degeneration anheimfallen. Die 
Lokulamenteinteilung der Testisfollikel erhebt dies bei Decticus 
iiber jeden Zweifel. Zwischen zwei Lokulamenten mit beliebigen 
Stadien kann nur ein Lokulament liegen, dessen Stadium in der 
Entwicklung zwischen diesen steht. Und wir haben gezeigt, dass 
wir an der degenerierten Zone anliegend auf der einen Seite die 
letzten Entwicklungsstadien der sekundiren Spermatogonien finden, 
auf der anderen Spermatozyten mit fertig gebildetem Doppelbiigel. 
Kin Moment muss aber in dieser Hinsicht erwihnt werden: Die 
Geschlechtszellen betinden sich in kontinuierlicher Entwicklung. 
Ware es nicht denkbar, dass dies Verhaltnis die Bilder beein- 
tlusst und zwar in der Weise, dass wihrend der vier Tage, 
welche zwischen Bestrahlung und Abtétung des Tieres verlaufen 
sind, die degenerierte Zone distalwirts verschoben ist. indem 
sich die proximalen Zellen der Follikel vermehrt haben. Von 
diesem Gesichtspunkt ausgehend erhebt sich die Frage, ob es 
vielleicht die sekundairen Spermatogonien sind, welche degene- 
rieren, so dass es nur die wahrend der Latenzzeit fortgesetzte 
Entwicklung der Geschlechtszellen ist, welche die degenerierten 
Lokulamente der sekundaren Spermatogonien in die Zone der 
jiingsten Spermatozyten verlegt hat. 

Auf diesen Punkt ist zweifellos Gewicht zu legen. Bei der 
Analyse der Verainderungen muss man sich immer vor Augen 
halten, dass sich die Geschlechtszellen kontinuierlich entwickeln. 
Die Zellteilungsbilder, welche wir beschrieben haben. entsprechen 
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augenscheinlich nicht genau dem Entwicklungsstadium in welchem 
sich diese Zellen wihrend der Bestrahlung befanden. 

Allein diese Weiterentwicklung geht offenbar nicht so schnell 
vor sich, dass eine wesentliche Veranderung des totalen Follikel- 
bildes im Laufe von vier Tagen hervorgerufen wird. Dass es 
tatsachlich die jiingsten Spermatozyten und nicht ihre Vorstufen 
sind, welche degenerieren, lisst sich mit Sicherheit feststellen. 
Erstens machen die sekundéren Spermatogonien mehrere Teilungen 
durch, welche ganz iibereinstimmende Bilder darbieten. Man hat 
in den Praparaten reiche Gelegenheit, die verschiedenen Teilungs- 
phasen zu studieren und kann jedoch weder in den jiingsten 
d.h. proximal gelegenen - sekundaren Spermatogoniengenerationen, 
noch in den Aalteren, mehr distalen, Spuren einer degenerativen 
Verinderung nachweisen. Ferner gibt die Zahl der Zellen in den 
degenerierten Lokulamenten einen wichtigen Anhaltspunkt. Wer 
mit dem Locustidenmaterial vertraut ist, wird sogleich sehen, 
dass die Zahl der Zellen in den betroffenen Lokulamenten diese 
als Spermatozytenlokulamente kennzeichnet. Endlich gelingt es, 
wie oben erwahnt, in den Follikeln normale Bilder aller anderen 
Entwicklungsstadien der Geschlechtszellen aufzutinden. Nur die 
besprochenen Bilder der Bildung der diinnen biigel vermisst man 
vollig. Werden diese Momente zusammengehalten, erscheint es 
iiber jeden Zweifel sicher gestellt, dass es die jiingsten Sperma- 
tozyten sind, welche von der Degeneration betroffen werden, und 
zwar die Spermatozytenstadien, welche in Fig. 5—8, Taf. XI ab- 
gebildet sind. 

Mit erstaunlicher Regelmissigkeit wird in Testisfollikeln 
das oben beschriebene Bild angetroffen. Nur ganz ausnahms- 
weise habe ich ein paar Follikel gesehen, in welchen auch 
in anderen Lokulamenten zerstreute degenerierte Geschlechts- 
zellen vorgefunden werden. In Fig. 28, Taf XIII ist ein solcher 
Follikel wiedergegeben. Ausser den degenerierten Spermatozyten 
der kritischen Zone finden sich hier sowohl unter den Spermato- 
gonien wie unter den alteren Spermatozyten und den Spermatiden 
(unten links) einzelne pyknotisch degenerierte Zellen. Auffallend 
sind ferner im gezeichneten Follikel zwei Riesenspermatozyten 
im Stadium der Doppelbiigelbildung. Abhnliche Zellen habe ich 
in anderen Praparaten nicht vorgefunden, vermag auch nicht 
iiber ihre Bildung eine begriindete Meinung auszusprechen. A. und 
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K. E. Schreiner haben bei Myxine glutinosa (1908, 8. 232) 
entsprechende ,pathologische* Riesenspermatozyten beschrieben 
und auch gesehen, wie sie bei Myxine in der ersten Reifungs- 
teilung zu multipolaren Mitosen sehr geneigt sind. Vergleichende 
Untersuchungen der Testikel der anderen Versuchstiere, wo ich 
solche Zellen nicht vorgefunden habe, leiten mich dazu, diese 
Zellen als einen zufalligen Befund zu betrachten, den ich nicht 
in Beziehung zur Radiumbestrahlung zu bringen wage. 

Das Vorkommen degenerierter Zellen in anderen Lokula- 
menten deutet darauf hin, dass auch diese Stadien von der 
Strahlenwirkung beeintlusst werden kénnen. Es muss aber her- 
vorgehoben werden, dass auch in den sparlichen Follikeln, wo 
dies Verhalten beobachtet wird, sich das Stadium der jungen 
Spermatozyten als das im eigentlichsten Sinne kritische kund- 
gibt. Hier wie iiberall in den Testikeln des Versuchstieres sind 
die maximalen Verdinderungen auf dieser Zone beschrankt. 

Wie man gesehen hat, haben wir bei der Besprechung des 
mikroskopischen Befundes bei Decticus I die in den Geschlechts- 
zellen konstatierten Verinderungen als von der Radiumwirkung 
hervorgerufene aufgefasst. Der Vergleich mit den Testikelbildern 
unbestrahlter Decticuslarven, welche auf einer entsprechenden 
Entwicklungsstufe stehen, macht diese Deutung iiberwiegend 
wahrscheinlich. In den obengenannten sucht man _ vergebens 
aibnliche Verdnderungen. 

Beweisen lasst sich diese Auffassung aber nur durch einen 
Vergleich mit den Follikelbildern der anderen radiumbestrahlten 
Versuchstiere Zu dieser Untersuchung werden wir jetzt tiber- 
gehen und werden erst durch diese in den Stand gesetzt, die 
Frage niher zu priifen. Bei der Untersuchung werden wir zu 
entscheiden haben, ob das auffallende Verhaltnis, dass ein einziges 
Entwicklungsstadium eine so ausgesprochene Sensibilitét den 
Strahlen gegeniiber zu zeigen scheint, nur auf einer Zufalligkeit 
beruht, oder ob es wirklich als das fiir die Strahlenwirkung 
charakteristische angesehen werden dartf. 

Ehe wir das Versuchstier Decticus I verlassen, ist iiber 
das Heterochromosom zu bemerken, dass es sich der Degene- 
ration gegeniiber ganz wie die Autosomen verhalt. Trotzdem 
die normalen mikroskopischen Bilder in der Reifungsperiode auf 
besondere Konsistenzverhaltnisse des Heterochromosoms schliessen 
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lassen, scheint dies Verhalten nicht seine Resistenz den Strahlen 
gegeniiber zu beeinflussen. Nur in den Zellen, in welchen die 
Autosomen degenerieren, zeigt auch das Heterochomosom ganz 
entsprechende degenerative Verdinderungen. Wenn wir von den 
jungen Spermatozyten absehen, verliuft die Entwicklung des 
Heterochromosoms ganz normal. In diesen aber degeneriert es 
pyknotisch und schmilzt, ohne Sonderziige darzubieten, mit den 
degenerierten Autosomen in eine pyknotische Kugel zusammen. 
Fiir die Méglichkeit, dass es gelingen sollte, durch Radium- 
bestrahlung allein das Heterochromosom abzutéten, ohne den Auto- 
somen zu schaden, finden wir keine Anhaltspunkte. 


Decticus IL. 


Dies Versuchstier wurde mit einem Intervall von 7 Tagen 
zwei Mal 5 Stunden lang bestrahit. Getidtet wurde es erst 12. 
Tage nach der letzten bestrahlung. 

Bei makroskopischer Untersuchung der Testikel lassen sich 
keine Veranderungen nachweisen. Mikroskopisch zeigen aber die 
Testisfollikel Bilder, welche mit denen des Decticus I im 
Prinzip vollig iibereinstimmen. 

Die Zone der Spermatogonien, welche bei diesem 
etwas dlteren Versuchstier in den meisten Follikeln nicht so breit 
ist wie bei Decticus I, zeigt auch hier normale Verhiltnisse. 
In den Ubersichtsbildern Fig. 29, 30 und 33 Taf. XIV, sieht man 
Spermatogonienlokulamente mit Urgeschlechtszellen verschiedener 
Entwicklungsstufen. In Fig. 30 sind auch zwei Aquatorialplatten 
der Spermatogonienteilungen getroffen, welche die schénsten 
Chromosomenbilder darbieten. In Fig. 32 ist die eine Zelle bei 
stirkerer Vergrésserung wiedergegeben. Die homologen Auto- 
somenpaare lassen sich mit zwingender Deutlichkeit erkennen 
aa, bb, ec, dd, ee, ff. gg). Die knopftérmigen Enden der Indi- 
viduen des Paares ce sind klar demonstrierbar. Links unten 
liegt das Heterochromosom (x). Fig. 31 gibt ein Prophasenbild 
einer primaren Spermatogonie. Auch hier zeigen die Chromo- 
somenbilder véllig normale Bilder. 

Ganz anders liegt die Sache im Hinblick auf die jungen 
Spermatozyten. Genau wie bei Decticus I begegnet man 
auf ihrem Platz in den Testisfollikeln Lokulamenten, deren 
Geschlechtszellen vollig degeneriert sind. Die Degeneration ist 
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aber hier noch weiter vorgeschritten. Von Zellgrenzen ist keine 
Spur zu sehen. Das Zytoplasma ist iiberall in eine schollige 
Masse verwandelt. Die Kerne sind besonders im proximalen Teil 
der degenerierten Zone oft noch als typische pyknotische Kugeln 
zu erkennen. In vielen Lokulamenten ist aber die Degeneration 
so weit vorgeschritten, dass die pyknotischen Kernreste in deut- 
licher Resorption sind. Die pyknotischen Kugeln sind hier spar- 
licher an Zahl, ihre mittlere Partie zeigt helle vakuolenartige 
Blasen oder sie bieten Bilder kérnigen Zerfalls dar. Gleichzeitig 
ist die Zahl der Bindegewebskerne der betroffenen Lokulamente 
bedeutend vermelrt. Sie haben an Grdésse auffallend zugenom- 
men und enthalten einen deutlichen Nukleolus. Diese Binde- 
gewebszellen spielen offenbar bei der Resorption der pyknotischen 
Kernreste eine hervortretende Rolle. Nicht nur sieht man — efr. 
die Schrigschnitte durch die proximalen Follikelteile in Fig. 29, 
30, 35 wie sie das Innere der degenerierten Lokulamente 
ausfiillen, sondern sie lésen sich auch aus dem Bindegewebsver- 
band und nehmen den Charakter grosser Makrophagen an, in 
deren Zytoplasma oft mehrere pyknotische Kugeln eingeschlossen 
und hier allmahlich resorbiert werden. 

Auch bei Decticus I] ist die degenerierte Zone scharf 
begrenzt. Die Zellen der distalen Nachbarlokulamente sind vollig 
unberiihrt. Was das Entwicklungsstadium dieser refraktiren 
Zellen anbelangt, begegnen wir bei Decticus II etwas anderen 
Verhaltnissen als bei Decticus 1. Wahrend sich bei Decticus I 
die jiingsten nach der degenerierten Zone folgenden (eschlechts- 
zellen im Stadium der diinnen Bigel befanden, beobachten wir 
hier keine solchen Zellen. Die jiingsten Stadien, welche ich bei 
Deeticus II distal im Verhaltnis zur degenerierten Zone vor- 
gefunden habe, sind Spaltungsstadien, d. h. Stadien, in welchen 
die Chromosomen der Doppelbiigel sich wieder voneinander tren- 
nen, um sich zu Prophasenchromosomen der ersten Reifungs- 
teilung zu entwickeln. Diinne Biigel und Doppelbiigel werden 
in den Testikeln des Deecticus II nicht angetroffen. Ja, sehr 
haufig finden wir in den Fig. 29 und 33, Taf. XIV, in den Loku- 
lamenten, die an die degenerierte Zone distal angrenzen, junge 


Spermatiden. 
Die Erklarung dieses Verhaltnisses liegt nahe. Sie muss 
aus der kontinuierlichen Entwicklung, in welcher sich die Ge- 
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schlechtszellen befinden, abgeleitet werden. Die Geschlechtszellen, 
deren Chromosomen sich bei der ersten Bestrahlung im Stadium 
der Bildung der diinnen Biigel befanden, sind wie bei Decti- 
cus | getitet worden. Die fertiggebildeten diinnen Biigel sind nicht 
der Degeneration anheimgefallen. Die Geschlechtszellen, welche 
solche enthalten, haben zwischen den beiden Bestrahlungen ihre 
Entwicklung fortgesetzt, die Biigel haben paarweise parallel kon- 
jugiert und Doppelbiigel gebildet. Diese Doppelbiigelzellen verhalten 
sich auch bei der zweiten Bestrahlung refraktir, und die Zellen 
haben sich in der folgenden Latenzzeit weiter entwickelt. so dass 
sie bei der Tétung des Versuchstieres bereits im Spaltungsstadium 
angelangt sind. Deshalb findet man bei Decticus II. das erst 
12 Tage nach der letzten Bestrahlung getétet wurde, keine 
Greschlechtszellen im Stadium der diinnen Biigel oder im Doppel- 
biigelstadium 

Unsere Betrachtungsweise fordert aber auch eine ahnliche 
Beurteilung der Zellenbilder, welche man proximal im Verhaltnis 
zur degenerierten Zone vorfindet Auch die Spermatogonien 
haben sich wohl zwischen den Bestrahlungen und in der folgenden 
Zeit weiterentwickelt. 

Fiir eine hinreichende Beurteilung dieses Verhaltnisses ist 
das Versuchstier leider etwas zu alt. Die Zone der Spermato- 
gonien ist, wie erwahnt, relativ schmal und die Teilungen der 
Urgeschlechtszellen schon spirlich Um diese Frage zu lésen, ware 
es unbedingt notwendig, jiingere Larven, in welchen die Sperma- 
togonien in lebhaften Teilungen sind. zu bestrahlen. Uber ein 
solches Material verfiige ich aber noch nicht. Bei hinreichend 
jungen Larven ist es iiberwiegend wahrscheinlich, dass man bei 
zwei zeitlich hinreichend voneinander entfernten Bestrahlungen 
zwei degenerierte Zonen vorfinden wird, indem durch die Teilung 
der Spermatogonien neue Spermatozyten gebildet werden. die sich 
z. B. bis in das Doppelbiigelstadium entwickeln, ehe die neue 


Bestrahlung einsetzt und die neugebildeten jiingsten Spermato- 
zyten totet 

Das einzige, was bei dem hier beschriebenen Versuchstier 
in dieser Richtung hinweist, ist das oben erwahnte Verhaltnis, 
dass man zum Teil in der proximalen Partie der degenerierten 
Zone Lokulamente vorfindet, in welchen die Resorption der 
pyknotischen Kugeln nicht angefangen hat, wihrend diese in den 
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distalen Lokulamenten der Zone schon weit vorgeschritten ist. 
Méglich ist es jedenfalls, dass diese proximalen Lokulamente 
Zellen enthalten, welche erst zwischen den Bestrahlungen das 
kritische Entwicklungsstadium erreicht haben, und die bei der 
zweiten Bestrahlung getroffen sind. 

Wir werden jetzt zu einer Untersuchung der Lokulamente 
iibergehen, welche nach der degenerierten Zone folgen. 

Die jiingsten Entwicklungsstadien, d. h. die Spaltungsstadien 
und die Prophasenbilder der ersten Reifungsteilung, lassen mikro- 
skopisch keine Abnormitaten erkennen. Die Chromosomen, sowohl 
Autosomen wie Heterochromosom, sind wohl detiniert und zeigen 
die typischen Bilder. Die Prophasenringe der grossen Autosomen- 
paare treten klar hervor. 

Wenn wir aber die Metaphasen der ersten Reifungsteilung 
untersuchen, begegnen wir sehr interessanten Verinderungen. In 
vielen Zellen finden wir auch hier ganz normale bilder. Fig. 54, 
Taf. XIV gibt z. B. zwei solche Zellen, die linke von der Flache, 
die rechte von der Seite gesehen. In der linken ist das Hetero- 
chromosom nicht im Schnitt mitgekommen, da es schon gegen 
den einen Zellpol gezogen ist, so dass es sich im Nachbarschnitt 
befindet. Die Doppelautosomen lassen sich in gewohnlicher 
Weise nach der Grdésse einordnen. (Cfr. Fig. 3 und Fig. 12, 
Taf. XL.) 

In anderen Metaphasenzellen ist aber eine deutliche Stérung 
des Teilungsprozesses eingetreten. Diese Stoérung kann in ein- 
zelnen Fallen so unbedeutend sein, dass sie innerhalb der Grenzen 
dessen liegt, was der weniger gelungenen [Fixation einzelner Zellen 
zugeschrieben werden kann. In anderen Fallen aber gehen die 
Verainderungen viel weiter. Die Teilungsbilder tragen das Ge- 
prige einer ausgesprochenen Disharmonie. Die Form der Doppel- 
chromosomen wird in auffallender Weise verindert, mehrere 
Doppelelemente treten in Verbindung und ihre Verteilung auf 
die Tochterzellen wird wahrend der Anaphase regellos. In 
Fig. 35, Taf. XIV sind drei solche Anaphasenzellen wiedergegeben. 
Sie bedirfen keines Kommentars. In den am meisten ausge- 
sprochenen Fallen schmelzen die Chromosomen zu einer gemein- 
samen Chromatinmasse zusammen, die Sanduhrform annimmt und 
die erst zerreisst, wenn das Zytoplasma sich wahrend der Telo- 
phase einschniirt. (Fig. 35, obere Zelle und Fig. 36.) 
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Schon diese Bilder erwecken den Eindruck, dass die 
Chromatinmenge der beiden Tochterzellen ungleich wird. Ganz 
iiberzeugend lisst sich aber dies in den Zellen feststellen, deren 
Verinderungen nicht so ausgesprochen sind. In solchen Zellen 
ist es mir gelungen, nachzuweisen, wie nur ein oder ein’ Paar 
Doppelchromosomen ungeteilt in eine der Tochterzellen iibergeht, 
wihrend sich die anderen Chromosomen in typischer Weise ver- 
teilt haben. In Fig. 37 ist eine Zelle gezeichnet, in welcher 
zwei Doppelchromosomen wahrend der Anaphase das erwahnte 
Verhalten zeigen. Solche Zellen geben einen unzweideutigen 
zytologischen Beweis dafiir, dass der Chromosomenbestand der 
Tochterzellen verschieden geworden ist. 

Die zahlreichen Bilder solcher disharmonischen Reifungs- 
teilungen bei Decticus II und auch, wie wir erfahren werden. 
bei Decticus II] — gestatten ein genaues Studium des sich 
abspielenden Prozesses. Auf Grund dieser Untersuchung wage 
ich festzustellen, dass die erwihnten Verainderungen sich in keiner 
Weise als eine Folge der Einwirkung der Fixation erkliren lassen. 
Niemals habe ich auch bei den Kontrolltieren oder in meinen 
anderen zahlreichen Locustidenserien Ahnliche Bilder vorge- 
funden. 

Obwohl die Chromosomen also recht stark verdandert sind, 
wird das Leben der Zelle in keinem Falle bedroht. In der nach- 
folgenden zweiten Reifungsteilung stellen sich die Chromosomen 
wieder zur Teilung ein. Aber es versteht sich leicht, dass die 
Teilungsbilder als Folge der friiheren Stérungen recht unregel- 
missig sind. 

In den Aquatorialplatten klumpen sich auch hier einige 
Chromosomen zusammen, wahrend andere isoliert sind (Fig. 38, 
Taf. XIX). Eine Zihlung der Chromosomen der einzelnen Zellen 
lasst sich deshalb nicht ausfiihren. Zentralkérper und Spindel- 
apparat sind aber hier wie bei der ersten Reifungsteilung un- 
beriihrt, und unter ihrer Leitung teilen sich sowohl die Einzel- 
chromosomen wie die mehr zusammengeballten Chromatinmassen. 
Es versteht sich von selbst, dass auch hier die Teilungsbilder dis- 
harmonisch werden, und die Verteilung der Chromosomen auf 
die Tochterzellen wird ungleich. Fig. 39 gibt drei soleche Ana- 
phasenzellen. Man sieht, wie unregelmassige, briickenformige 
Chromatinmassen die Chromosomen der Tochterzellen verbinden. 
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In Fig. 40 ist eine Telophase der zweiten Reifungsteilung dar- 
gestellt. Die Einschniirung des Zytoplasmas bricht die letzte 
Verbindung, und man sieht, wie die untere Tochterzelle mebr 
Chromatin als die obere enthalt. Diese Ungleichheit in der 
Cbromatinmasse der Tochterzellen kann auch mehr ausgesprochen 
sein, wie z. B. Fig. 41 zeigt. 

Dieselbe Figur illustriert auch ein anderes, wichtiges Ver- 
halten. Das Heterochromosom ist ungeteilt in die untere Zelle 
iibergegangen. Dies habe ich in normalen Zellen nie angetrofien. 
Bei solchen wird immer in der einen Halfte der Zellen, die ein 
Heterochromosom enthalt, diese Bildung in typischer Weise langs 
geteilt, und die beiden Halften des Heterochromosoms gehen in 
je ihre Tochterzelle iiber. Offenbar haben also Ahnliche Ver- 
anderungen, welche die Disharmonie der Autosomenteilungen hervor- 
rufen, auch das Heterochromosom betroffen. Dies atypische Ver- 
halten des Heterochromosoms scheint nicht hautig vorzukommen. 
Es wird nur hier und da in den Bildern der zweiten Reifungs- 
teilung angetroffen. 

Wenn die Teilung beendet ist, lockern sich die Autosomen 
in gewOhnlicher Weise auf und bilden die typischen Kerne der 
jungen Spermatiden. Wahrend diese unter gewoéhnlichen Ver- 
haltnissen immer gleich gross sind, wie dies auch bei Decticus I 
der Fall war (cfr. Fig. 27, Taf. XIII), zeigen sie bei Decticus I 
in vielen Lokulamenten oft bedeutenden Gréssenunterschied. 
Einige Spermatidenkerne sind sehr gross, nicht selten mehr als 
doppelt so gross wie die Mehrzahl der Kerne. Dies Verhalten 
geht aus dem Ubersichtsbild Fig. 33, Taf. XIV rechts, wie aus 
dem Detailbild Fig. 42 klar hervor. Die Erscheinung findet in 
den asymetrischen Reifungsteilungen ihre Erklirung und sie 
kommt in den meisten Spermatidenlokulamenten bei Decticus II 
klar zum Vorschein. 

Sonst sehen die Spermatidenkerne anscheinend normal aus 
und keiner derselben bietet Degenerationsphinomene dar. In der 
folgenden Umbildungsperiode werden sie in reife Spermien um- 
gebildet, und die Mehrzahl der Spermatozoen zeigen, von un- 
zweifelhaften Gréssenunterschieden abgesehen, keine auffallenden 
Veranderungen. In selteneren Fallen kommen auch deformierte 
Spermien vor. Eine Analyse der verschiedenen Deformitaten 
liegt aber ausserhalb des Rahmens, welchen wir fiir diese Arbeit 
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gezogen haben. Sichere Zeichen eines Absterbens der Spermien 
habe ich nie gesehen. 

Die Untersuchung der Testikel von Decticus II, die wir 
jetzt abschliessen, gibt zu folgenden Schlussfolgerungen Anlass: 

Die Autfassung, dass es die Radiumstrahlen sind, welche 
die degenerativen Veranderungen hervorrufen, findet ihre Be- 
statigung. Die jungen Spermatozyten zeigen den Strahlen gegen- 
iiber eine exquisite Empfindlichkeit. Ferner ist es uns gelungen, 
durch die Strahlenwirkung eine Bildung von hypo- und hyper- 
chromatischen Spermien zu erzielen. 

Die Weise, auf welche wir diese Stérung des Reifungsvor- 
ganges erreicht haben, ist aber eine andere als die in unserer 
Arbeitshypothese erwartete. Es ist offenbar nicht so, dass die 
Reifungsteilungen den Strahlen gegeniiber besonders empfindlich 
sind. Dies geht klar daraus hervor, dass sie bei Decticus I, 
der acht Stunden lang bestrahlt wurde. keine Veranderungen 
zeigten, obgleich Geschlechtszellen, welche sich auf einer anderen 
Entwicklungsstufe befanden, in denselben Praparaten als Folge 
schwerer degenerativer Stérungen zugrunde gingen. 

Die Erklarung muss eine andere sein: Wir haben gesehen, 
dass es die allerjiingsten Spermatozyten waren. welche die 
schwersten Verinderungen erlitten. Die Geschlechtszellen, welche 
ihnen in der Entwicklung unmittelbar nachfolgen, waren auch stark 
geschadigt, aber nicht in demselben Grade. In diesen Lokula- 
menten konnte man noch feststellen, wie die einzelnen degenerierten 
Chromosomen zu pyknotischen Kugeln zusammenschmolzen. Die 
degenerativen Verainderungen nehmen dann an Starke ab, bis sie 
in den Zellen, die festgebildete diinne Biigel enthalten, nicht 
mehr mikroskopisch nachweisbar sind. 

Indessen liegt es nahe, anzunehmen, dass diese Stadien auch 
nicht ganz unberiihrt geblieben sind, obgleich Veranderungen sich 
nicht mit Hilfe des Mikroskops nachweisen lassen. Diese latenten 
Veranderungen geben sich erst in den Reifungsteilungen kund. 
Jede Beschidigung, die die komplizierte Vorbereitung dieser 
Teilungen durch die parallele Konjugation etc. gestért hat, wird 
Unregelmassigkeiten in dem feinen und leicht kontrollierbaren 
Teilungsmechanismus dieser Mitosen hervorrufen und die sonst 
so gesetzmissigen Bilder andern. 

Die charakteristische Disharmonie, welche wir in den Prapa- 
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raten von Decticus II nachgewiesen haben, muss eine Folge 
der Strahlenwirkung auf die Chromosomen sein, welche sich bei 
der ersten Bestrahlung in den Vorbereitungsstadien dieser 
Teilungen befunden haben. Die latente Beschadigung, welche sie 
erlitten haben, wird jetzt ersichtlich. 

Dass diese Deutung berechtigt ist, wird auch durch eine 
Untersuchung der Testikelpraparate von Decticus LII bestitigt. 
Auf diese werden wir jetzt iibergehen. 


Decticus III. 


Das Versuchstier wurde dreimal je 2 Stunden bestrahlt 
mit einem Zwischenraum von sieben Tagen zwischen den einzelnen 
Bestrahlungen. Am Tage nach der letzten Bestrahlung wurde 
es getotet. 

In den Testispraparaten dieses Tieres ist erstens als neue 
Beobachtung zu notieren, dass auch die Spermatogonien am 
proximalen, blinden Ende der Testisfollikel charakteristische Ver- 
anderungen darbieten 

Selten fiihren diese bis zu einer pyknotischen Degeneration 
In vielen Zellen schwellen aber die Chromosomen deutlich auf 
und werden grober gefirbt. so dass die Bilder weniger distinkt 
werden (Fig. 47, Taf. XV). Auch die Aquatorialplatten sind in 
mehreren Lokulamenten deutlich abnorm. Zentralkérper und 
Spindelapparat stellen sich in gewéhnlicher Weise ein. Aber das 
Zytoplasma teilt sich nicht. 

Das Resultat ist die Bildung von Riesenzellen mit abnorm 
hoher Chromosomenzahl (Fig. 43, Taf. XV). Fig. 44 gibt ein 
Detailbild einer solchen Riesenzelle in Prophase. Wenn diese 
Zellen sich teilen, begegnen wir polyzentrischen Teilungsbildern, 
indem sich Zugfasern von vier Zentralkérperchen an den Chromo- 
somen inserieren und die Chromosomenhalften in unregelmassiger 
Weise auf die Tochterzellen verteilen (Fig. 45 und die Detail- 
bilder Fig. 46 und 49. welche Metaphasen solcher Zellen dar- 
stellen). Die Chromosomen selbst sind zwar, wie man _ sieht, 
charakteristisch geformt und wohl gefarbt, aber die Teilung 
wird atypisch. 

Dass die Urgeschlechtszellen nach dreimal 2 Stunden Be- 
strahlung Veranderungen zeigen, welche nicht nach einer einzelnen 
8 Stunden langen Bestrahlung hervortreten, muss als die Folge 
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einer kumulativen Wirkung aufgefasst werden. Die unmerkbaren 
Verainderungen, welche bei der ersten Bestrahlung hervorgerufen 
sind, haben sich in der Latenzzeit der folgenden Woche geltend 
gemacht. Dann folgt eine neue Bestrahlung, deren Wirkung in 
der folgenden Woche dazukommt, und welche sich erst deutlich 
manifestiert, wenn die letzte Bestrahlung einsetzt. Fiir eine 
solehe kumulative Wirkung der Radiamstrahlen finden wir auch, 
wie bekannt, in den Erfahrungen der therapeutischen Radium- 
verwendung Anhaltspunkte 

Auch an diesen Priparaten zeigt es sich, dass das Stadium, 
in welchem die diinnen Biigel gebildet werden, als das kritische 
angesehen werden muss. Die wahrend der friiheren Bestrahlungen 
getéteten Zellen zeigen teils Bilder wie die fiir Deeticus II 
beschriebenen, teils auch vollig resorbierte. Die betrotfenen 
Lokulamente sind dann in leere zytése Raiume verwandelt (Fig. 43, 
47, Taf. XV). Aber auch hier finden wir in der proximalen Partie 
der degenerierten Zone Lokulamente, deren Zellen sich mitten 
in dem Degenerationsprozess befinden (Fig. 45). Es sind dies 
offenbar Zellen, welche erst zwischen den einzelnen Bestrahlungen 
in das Stadium der Biigelbildung gelangt sind, und die dann 
von der folgenden Bestrahlung getroffen werden 

Da wir es hier mit der Wirkung von drei Strahlendosen 
zu tun haben, wird das Bild der betroffenen Zone oft ein recht 
buntes (efr. Fig. 48). Leere Zysten, deren Inhalt véllig resorbiert 
ist, kommen neben Lokulamenten vor, in welchen die Zellen ver- 
schiedene Stufen der Degeneration darbieten. Auch bei Decticus III 
ist die Entwicklung der Geschlechtszellen nicht so schnell vor 
sich gegangen, dass man degenerierte Zonen, welche durch neu- 
gebildete unberiihrte Lokulamente voneinander geschieden sind, 
vorfindet. Dies Verhalten miisste man ja erwarten, wenn die 
Neubildung der Geschlechtszellen hinreichend schnell verliefe. 
Auch ist Deeticus III] offenbar in dieser Hinsicht zu alt. Die 
Neubildung von Spermatogonien geschieht zu langsam, um dies 
Verhaltnis hervorzurufen. Nach den bekannten Erfahrungen iiber 
Radiumbestrahlung sich teilender Kier liegt es auch nahe, anzu- 
nehmen, dass die Bestrahlungen selbst die Geschlechtszellenver- 
mehrung noch verzégern (cfr. Literatur, 5. 313). 

Die jiingsten Zellen, welche wir nach der degenerierten 
Zone bei Decticus III vorfinden, sind Doppelbiigelzellen, wahrend 
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bei Decticus II, der erst 5 Tage spiter getétet wurde, die 
jiingsten unbetroffenen Spermatozyten sich im Spaltungsstadium 
befanden. Bei Decticus III ist es ferner auffallend, dass in 
mehreren Lokulamenten auch die Doppelbiigelzellen bezinnende 
Verinderungen zeigen. Diese gehen nur rein ausnahmsweise bis 
auf pyknotische Degeneration einzelner Zellen. Gewdhnlich sieht 
man nur, dass die Doppelbiigel etwas aufgequollen sind, und dass 
sie schlechte Differentiation und grobe* Farbung zeigen. Es ist 
deutlich, dass sie geschidigt sind, obgleich in weniger ausge- 
sprochenem Grade. Auch kommen zahlreiche Doppelbiigelloku- 
lamente vor, in welchen die Chromosomen keine nachweisbare 
Veranderungen darbieten (Fig 43, 45, 47, Taf. XV). 

Die folgenden Vorbereitungsstadien zur ersten Reifungs- 
teilung sind auch hier, soweit man mikroskopisch nachweisen 
kann, unberiihrt. Dass die Chromosomen aber Gegenstand einer 
latenten Beschidigung gewesen sein miissen, lisst sich auch hier 
wihrend der beiden Teilungen erkennen. Ausser Zellen, die 
anscheinend normale Bilder zeigen, wie Fig. 50 mit dem Hetero- 
chromosom unten rechts, begegnet man in vielen Lokulamenten 
Veranderungen, die denen fiir Decticus IL beschriebenen vollig 
entsprechen. Fig. 51 und 52. stellen eine soleche Anaphase und 
eine Telophase der ersten, Fig. 55 und 54 zwei Metaphasen der 
zweiten leifungsteilung dar. Die disharmonische Verteilung der 
Chromosomen fiihrt auch hier zum Resultat. dass die Sperma- 
tiden ausgesprochene Gréssenverschiedenheiten darbieten | Fig. 5d). 

Fir das Heterochromosom gelten dieselben Be- 
merkungen, welche fiir Deetiecus I und Il angefiihrt sind. Die 
besonderen Konsistenz- und Formverhaltnisse, welche dies Element 
wihrend der Chromatinreifung der mannlichen Geschlechtszellen 
darbietet, bringt es nicht mit sich. dass es sich den Strahlen 
gegeniiber in einer anderen Weise als die Autosomen verhalt. 

Auch bei Deeticus II] kommt es aber vor. dass das 
Heterochromosom in der zweiten Reifungsteilung nicht lings- 
geteilt wird, und wir erhalten einzelne Spermatiden mit doppeltem 
Heterochromosomenbestand. In Fig. 55 rechts ist eime solche 
Spermatide mit zwei Heterochromosomen gezeichnet 

Dies Verhalten, das ich unter normalen Umstanden niemals 


gesehen habe, ist auch ein Beweis fiir die Stérung der normalen 
Teilungsprozesse der Reifungsteilungen. 
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¢) Zusammenfassende Bemerkungen iiber die Radium- 
wirkung auf die Chromatinreifung bei Decticus 
verruccivorus. Diskussion. 


Wenn wir nun die bis jetzt besprochenen Versuchsresultate 
zusammenfassen, so geben sie zu folgenden Schlussfolgerungen 
Anlass. 

Die Geschlechtszellen zeigen den Radiumstrahlen gegeniiber 
selbst bei schwacher Dosierung der Strahlen eine ausgesprochene 
Empfindlichkeit. Diese beruht nicht, wie friiher vielfach ange- 
nommen wurde, darauf, dass die Zellen eine Reihe von Zell- 
teilungen passieren. Die Zellteilungsstadien der Geschlechtszellen 
zeigen keine besondere Sensibilitat der Strahlenwirkung gegen- 
iiber, wie man auch auf Grundlage von Réntgenversuchen friiher 
gemeint hat. 

Die Spermatogonien kénnen nicht als besonders empfindlich 
angesehen werden, wie dies in der Literatur oft angefiihrt wird. 
Erst bei wiederholter Bestrahlung werden weniger weitgehende 
degenerative Veranderungen und Stérungen des Teilungsprozesses 
hervorgerufen. 

Auf einer ganz speziellen Entwicklungsstufe der Chromatin- 
reifung, nimlich auf der Stufe, auf welcher die Chromosomen in 
den jiingsten Spermatozyten in diinne Biigel verwandelt werden, 
zeigen die Geschiechtszellen eine exquisite Sensibilitat. Denn 
jetzt sterben die radiumbestrahiten Geschlechtszellen immer ab 
unter Zeichen einer pyknotischen Degeneration. 

Die alteren Spermatozyten sind ausgesprochen refraktir. 
Erst nach wiederholten Bestrahlungen zeigen die Reifungsteilungen 
weniger tiefgreifende Veri&inderungen, welche zu Unregelmiassig- 
keiten der Chromosomenverteilung leiten. Diese Veranderungen 
miissen dadurch verursacht gedacht werden. dass die Geschlechts- 
zellen der Entwicklungsstadien, welche der kritischen Zone am 
nachsten folgen, bei den friiheren Bestrahlungen eine latente be- 
schadigung erlitten haben. deren Folgen sich erst wahrend der 
Reifungsteilungen manifestieren. 

Auf indirektem Wege also gibt die Radiumbestrahlung zur 
Bildung von hypo- und hyperchromatischen Spermien Anlass. Es 
ist uns gelungen, den zytologischen Nachweis dafiir zu bringen, 
dass in der ersten Reifungsteilung Doppelchromosomen ungeteilt 
in eine der Tochterzellen iibergehen. 
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Die Stérungen der Reifungsteilungen sind nur ganz aus- 
nahmsweise so tiefgreifend, dass sie das Leben der Zelle be- 
drohen. Die ungleich grossen Spermatiden entwickeln sich in 
gewOhnlicher Weise in Spermien. Einzelne der Spermien zeigen 
verschiedene Monstruositaten. 

Ob die hypo- und hyperchromatischen Spermien befruchtungs- 
fihig sind, lasst sich nur durch Ziichtungsversuche entscheiden. 
Solehe habe ich im letzten Sommer im Botanischen Garten der 


Universitat angefangen. Auf das Interesse einer zytologischen 


Analyse der eventuellen Larven braucht hier nicht hingewiesen 
zu werden 

Was das Heterochromosom anlangt, haben wir gesehen, 
dass es sich der Strahlenwirkung gegeniiber genau wie die 
Autosomen verhalt. Eine isolierte Degeneration dieser Bildung 
haben wir in keinem Falle nachweisen kénnen. Nur in den 
Zellen, in welchen die Autosomen degenerieren, faillt auch das 
Heterochromosom der Degeneration anheim. 

Die Disharmonie der Reifungsteilungen, welche von der 
Radinmbestrahlung hervorgerufen wird, erstreckt sfch aber auch 
auf das Heterochromosom. Und hier leitet die Stérung der 
Teilungsprozesse in einzelnen Fallen zur Bildung von Spermatiden 
mit zwei Heterochromosomen. Wenn diese Spermatiden sich in 
reife Spermien entwickeln, ist zu erwarten, dass diese bei der 
Befruchtung der Kier, die ja je ein Heterochromosom enthalten, 
zur Bildung von weiblichen Individuen Anlass geben, welche in 
ihren Zellen drei Heterochromosomen enthalten. Es ware ver- 
frit. auf diese Méglichkeit hier naher einzugehen. Nur muss in 
dieser Verbindung auf die musterhaften Arbeiten Bridges hin- 
gewiesen werden, unter denen die letzte (1916) uns besonders 
interessieren muss, 

Detaillierte Zuchtversuche mit Drosophila ampelo- 
phila, welche charakteristische Abweichungen in der gesetz- 
miassigen Vererbung der geschlechtsgebundenen Eigenschaften dar- 
boten, leiteten den Verfasser zu der Voraussage, dass eine zytologische 
Analyse einzelner der weiblichen Versuchstiere das Vorkommen 
eines iiberzihligen y-Chromosoms nachweisen wiirde. Die Vor- 
aussage hat sich glinzend bestatigt. Bei den betreffenden Weibchen 
wurden, wie erwartet, drei Geschlechtschromosomen gefunden (xxy), 
anstatt wie gewoéhnlich zwei (xx). Die Abnormitat liess sich hier 
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als eine Folge fehlender Scheidung, ,Non-disjunction* der beiden 
Heterochromosomen wihrend der Ovogenese des Eies erkliren. 
und auch die besonderen Merkmale der mit solehen Weibchen 
weitergefiihrten Kreuzungen stimmten vollig mit dem Chromo- 
somenbefund bei zytologischer Analyse der Nachkommenschaft 
iiberein 

In seiner Arbeit gibt Bridges aus der Literatur eine Zu- 
sammenstellung zahlreicher Ausnahmen bei geschlechtsgebundener 
Vererbung, welche sich als eine Folge von Non- disjunction 
deuten lassen, hierbei werden die verschiedenen Besonderheiten 
des Vererbungsmodus bei tiberzdhligen Chromosomen ausfiihrlich 
diskutiert 

Hinsichtlich des Verhaltens des Heterochromosoms bei den 
radiumbestrahiten Decticuslarven ist schliesslich noch darauf 
aufmerksam zu machen, dass die erwahnte fehlende Teilung des 
Heterochromosoms in der zweiten Reifungsteilung, welche aus- 
nahmsweise beobachtet wird, selbstverstandlich zu einer ent- 


sprechenden Vermehrung der mainnlichen Nachkommenschaft fiihren 


muss. Fiir jede soleche Spermie mit zwei Heterochromosomen 
wird einer anderen Spermie, die bel normaler zweiter Reifungs- 
teilung ein Heterochromosom empfangen sollte, ein solches fehlen. 
Sie wird also mannechenbestimmend und die Zahl der méannechen- 
bestimmenden Spermien wird hierdurch vermehrt. Das erwahnte 
abnorme Verhalten des Heterochromosoms in der zweiten Reifungs- 
teilung kommt aber so selten vor, dass eine bedeutendere Ver- 
schiebung der Gesehlechtszahl in manniicher Riehtung nicht er- 
wartet werden kann 

Jetzt werden wir endlich priifen, ob die Deutung, welche 
wir durch unsere ganze Darstellung gegeben haben, naimlich dass 
die beschriebenen degenerativen Veranderungen durch die Radium- 
bestrahlung hervorgerufen sind, berechtigt ist. 

Schon die friiheren iibereinstimmenden Resultate iiber die 
ausgesprochene Empfindlichkeit der Geschlechtszellen den Radium- 
strahlen gegeniiber macht unsere Deutung sofort wahrscheinlich. 
Ferner habe ich weder bei den gleich jungen Kontrolltieren, noch 


in meinen zahlreichen Hodenserien anderer Locustiden, welche auf 


der entsprechenden Entwicklungsstufe standen, etwas Ahnliches 
vorgefunden. Das Material, welches hier zum Vergleich heran- 
gezogen wurde, umfasst ausser Decticuspraparaten auch 
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Hodenserien von Locusta viridissima, Thamnotrizon 
cinereus, Platyeleis brachyptera und Leptophyes 
punctatissima 

Ein besonderes Verhalten muss aber hier beriicksichtigt 
werden. In verschiedenen Spermiogenesearbeiten werden normal 
vorkommende degenerative Verainderungen der Geschlechtszellen 
beschrieben. Wir erwihnen hier speziell die Arbeit Buchners 
(1909) iiber die Spermatogenese der Locustide Oedipoda. Die 
Tiere wurden wihrend der Monate August und September, ,also 
wihrend des Héhepunktes ihrer Brunstzeit* gefangen (1909, S. 337). 
Die sehr begrenzte Zone der Spermatogonien war hier hiufig mit 
degenerativen Elementen durchsetzt. Die Degeneration hat stets 
den Charakter der pyknotischen (1909, 5. 542). Auch in den 
jungen Spermatozyten beschreibt der Verfasser, wie einzelne 


Follikel degenerieren (1909, S 347). Die Kernformen tragen 
jedoch ,nicht den gewohnlichen Typus der pyknotischen Degene- 
ration wie etwa die Spermatogonien*. Die Anfangsstadien der 


Degeneration werden ihnlich den bekannten Synapsisbildern be- 
schrieben. Sie leiten aber nach Buchner in die Bildung von 
schwarzen homogenen Kugeln iiber, die von ihm entschieden patho- 
logisch aufgefasst werden. Auch bei verschiedenen anderen Ver- 
fassern, welche die Synapsisfrage an ihrem Material _ priifen, 
finden wir Bilder beschrieben, welche jedenfalls die Méglichkeit 
offen lassen, dass im Stadium nach der letzten Spermatogonien- 
teilung ab und zu Degeneration der Geschlechtszellen eintritt 
isiehe z. B. Davis 1908, 5. 7). 

Wie erwihnt, habe ich in Larvenhoden der Locustiden 
nie Degenerationsbilder vorgefunden. In den Testisfollikeln er- 
wachsener, véllig ausgetliigelter Tiere habe ich aber sowohl bei 
Decticus wie auch bei Platyeleis degenerative Verinderungen 
vorgefunden, die uns hier interessieren miissen. Schon recht 
bald, nachdem die Locustiden ihre vollig erwachsene Form er- 
reicht haben, d. h. wenn die Brunstzeit einsetzt, hért die Neu- 
bildung von Spermatogonien auf und nur die schon gebildeten 
Spermatozyten setzen ihre Umwandlung in Spermatiden und reife 
Spermien fort. In dieser Zeit findet man also an dem proximalen 
Ende der Follikel Spermatozyten, nicht wie friher Spermatogonien. 

sei der Einleitung dieser Periode, d. h. wenn die letzten 
Spermatogonien im begriff sind, in Spermatozyten verwandelt zu 





ERA MRE SS 

















F 


ROS Awe seth Ste acd 


Uber den Einfluss der Radiumstrahlen und der Kiltewirkung. 343 


werden, begegnet man in den Follikeln nicht selten Degenerations- 
bildern. Bei Decticus und Platyecleis ist dies der Fall in 
der letzten Halfte August. 

Die Degeneration der Geschlechtszellen ist eine typisch 
pyknotische. Sie trifft hier und da Spermatogonien und dann nur 
zerstreute. Viel 6fter — und dies ist besonders interessant — 
sind es die jiingsten Spermatozyten, welche degenerieren, und 
zwar wie bei den Radiumversuchen lokulamentenweise Es sind 
auch diese jiingsten Spermatozyten, welche zuerst und in grésster 
Zahi degenerieren 

Die Bilder, welche hier angetroffen werden, Ahneln denen, 
welche wir nach einmaliger Radiumbestrahlung der Larven be- 
schrieben haben. Samtliche Kerne der betroffenen Lokulamente 
werden in pyknotische Kugeln verwandelt. Dass die von Buchner 
benutzten Versuchstiere eben in den Monaten August und September, 
d. h. wahrend des H6éhepunktes der Brunstzeit, fixiert wurden, 
steht mit den hier reterierten Befunden bei entsprechend alten 
Locustiden im besten Einklang. 

Die erwihnten degenerativen Veranderungen der Alteren 
ausgefliigelten Tiere lassen sich aber von denen der Radiumlarven 
gut unterscheiden. Erstens werden nicht wie bei diesen simtliche 
Lokulamente, welche junge Spermatozyten enthalten, betroften. 
In Nachbarfollikeln findet man die verschiedenen Entwicklungs- 
stadien in der Bildung der diinnen Biigel, welche bei den Radium- 
tieren vermisst wurden. Ferner begegnet man nie den weit- 
gehenden Verinderungen, welche wir bei Decticus II und III 
beschrieben haben, weder denen der Spermatogonien, noch den 
charakteristischen Stérungen der Reifungsteilungen. Die degene- 
rativen Veranderungen in den Hoden Alterer Tiere sind also lange 
nicht so generell und auch bei weitem nicht so tiefgreifend, wie 
bei den Larven nach Radiumbestrahlung. Es kann deshalb nicht 
bezweifelt werden, dass die Degeneration der Geschlechtszellen 
in den Larvenhoden als eine Folge der Radiumbestrahlung auf- 
gefasst werden muss. 

Wir haben gesehen, dass die Resultate, zu welchen diese 
Radiumversuche gefiihrt haben, in wichtigen Punkten von denen 
abweichen, zu welchen die Regaudschen Rontgenversuche 
leiteten. Dass sie auch nicht mit den iibrigen friiher referierten 
Untersuchungen iibereinstimmen, ist von geringerer Bedeutung. 
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Die anderen Arbeiten, welche dem Einfluss der Strahlenwirkung 
auf die Chromatinreifung eingehendere Aufmerksamkeit schenken, 
sind relativ spirlich an Zahl. Ausserdem haben die Untersucher 
mit weniger geeigneten Objekten gearbeitet, wie auch die tech- 
nische und zytologische Bearbeitung nicht wenig zu wiinschen 
iibrig lasst. 

Was die Regaudschen Versuche betrifft, kann es nicht 
ausgeschlossen werden, dass die X-Strahlen, denen ja die 8- 
Komponenten der Radiumstrahlen fehlen, in einer etwas anderen 
Weise wirken als diese. Setzen wir aber voraus, dass die bio- 
logischen Wirkungen analog sind, so lasst es sich auch denken, 
dass die fehlende Ubereinstimmung darin ihre Erklarung findet, 
dass man bei den Regaudschen Versuchen eine stirkere 
Dosierung der Strahlen angewendet hat. Auch Regaud und 
Blane konstatierten, wie wir uns erinnern, dass die jiingsten 
Spermatozyten auffallend empfindlich waren. Wenn sie nicht 
bemerkt haben, dass dies Entwicklungsstadium entschieden das 
am meisten empfindliche ist, der absolut kritische Punkt der 
Chromatinreifung, so mag dies darauf beruhen, dass die Strahlen- 
dosen bei ihren Versuchen so stark gewesen sind, dass auch 
andere Entwicklungsstadien schon geschadigt waren, so dass es 
schon zu spit war zu entscheiden, welehes der degenerierten 
Stadien als das erste der Degeneration anheimfiel. 

Unsere Versuche haben uns also gezeigt, dass die Geschlechts- 
zellen auf einer Stufe der Chromatinreifung fiir die Kinwirkung 
der Radiumstrahlen ganz besonders empftindlich sind. Die bei 
ilteren Tieren in einzelnen Follikeln auftretenden degenerativen 
Verinderungen treffen elektiv genau dasselbe Entwicklungs- 
stadium. In dieser Verbindung mag es angezeigt sein. eine Arbeit 
Kornhausers (1914) tiber die Spermatogenese von zwei 
Homopteren und zwar Membraciden zu erwihnen. Bei diesen 
Insekten, deren Hoden prinzipiell wie die der Locustiden gebaut 


sind, beschreibt der Verfasser, wie — auch hier bei ausge- 
wachsenen Tieren die Geschlechtszellen durch pyknotische 


Degeneration zu Grunde gehen. Von grésstem Interesse ist 
folgende Aussage des Verfassers (1914. 8. 250): ,The critical 
period in the life of a eyst, (d h. Loculament) is immediately 
after the last spermatogonial division, for at no other point in 
the tubule is there evidence of degeneration.“ 
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Wie man sieht, stimmt dieser Befund genau mit den fiir 
die Aalteren Locustiden referierten tiberein. Und eine prinzipiell 
wichtige Frage erhebt sich: 

Ist die in dieser Untersuchung referierte elektive Stérung 


eines bestimmten Entwicklungsstadiums der Geschlechtszellen ein 
Verhaltnis, das fir die Radiumstrahlen spezifisch ist, oder ist 
es umgekehrt so, dass die Geschlechtszellen im allgemeinen auf 


dieser Entwicklungsstufe besonders empfindlich sind, so dass sie 
hier durch Einwirkung ausserer Faktoren beeinflusst werden ? 

Um diese Frage zu beantworten, habe ich im letzten 
Sommer mit Assistenz von stud. med. Guildberg einige Ver 
suche tiber Kialteeinwirkung auf die Chromatinreifung ausge- 
fiihrt. Zu dieser werde ich jetzt tibergehen. 


2. Kalteversuche. 
a) Material und Methoden. 


Kiir die hier zu besprechenden*Versuche iiber den Einfluss 
der Kaltewirkung auf die Chromatinreifung wurde  dasselbe 
Objekt benutzt. Drei méanniiche Larven von Decticus 
verruccivorus, welche etwas jiinger als die Versuchstiere 
Deeticus Il und LI waren, warden ausgewahit. Die Versuche 
wurden etwas friiher im Jahre als die Radinmversuche und zwar 
im Monat Juli in folgender Weise angesteilt : 

In einem offenen, nur mit einem feinen Netz versehenen 
Glase wurden simtliche Tiere — sie werden im folgenden als 
Decticus a, b und e bezeichnet — in einen Eisschrank gebracht, 
in Sitzungen, deren Dauer aus der Tabelle hervorgeht. Die Art 
des Versuchsobjekts garantiert, dass die Kialte direkt auf das 
Hodengewebe einwirkt. Die Hoden sind namlich bei Decticus 
von zahireichen grossen Tracheenréhren dicht umsponnen. 


Datum. Einwirkungsdauer. Temperatur. 
Bir 4 3 St. 15 Min. oO tae tS 
St. Orie” &. 
Min. ci fe, 
Min. 1 3*/2—4” C. 
Min. 6—7° 
Min. 2” ¢, 
Decticus a gestorben. 
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17. 7. Decticus b getétet. Die Hoden fixiert. 
Decticus ¢c wieder in Ejisschrank. 


Mm. 7. 3 Mt. - 2° C. 
23. 7. $ St. 15 Min. + 1—2° C. 
25. 7. 7 St. + 4° C. 


26. 7. Deecticus ¢ getétet. Die Hoden fixiert. 

Wenn die Larven nach den Sitzungen aus dem Eisschrank 
wieder herausgenommen wurden. waren sie deutlich triage, aber 
sie erholten sich recht schnell. Ganz besonders trige waren sie 
nach der 3 Stunden 25 Minuten langen Kaltebehandlung am 
12. 7.. als es gelang, die Temperatur bis auf —- 2° C. zu er- 
niedrigen. Sie lagen dann vollig unbeweglich, wie gelahmt, am 
Boden des Glases und erholten sich erst nach mehreren Stunden. 
Vier Tage nach diesem Versuche wurde Decticus a tot am 
Boden des Kafigs gefunden. Auch fiir Deectieus ¢ ist es im 
Versuchsprotokoll angefiihrt, dass er besonders nach der Behand- 
lung am 18. 7. und 25, 7. sehr trig war und sich erst nach und 
nach erholte 

Die technische Behandlung der Hodenpraparate war sowohl 
fiir die Versuchstiere wie fiir die Kontrollitiere genau dieselbe, 
die bei den Radiumversuchen benutzt wurde. 


b Beschreibung der Befunde. 
Decticus b. 

Dies Versuchstier wurde, wie aus der Tabelle hervorgeht, 
im Laufe einer Woche in sechs Sitzungen der Kaltewirkung aus- 
gesetzt. 5 Tage nach dem letzten Versuche, in welchem es 
gelang, die Temperatur bis auf —2° C. zu bringen. wurde das 
Tier getétet. 

Makroskopisch war bei den herauspraparierten Hoden nichts 
zu bemerken. Mikroskopisch ergab aber die Untersuchung sehr 
interessante Resultate. Viele Testisfollikel zeigen bei schwacher 
Vergrésserung keine Verainderungen. In anderen sind aber Loku- 
lamente, deren Zellen pyknotisch degeneriert sind, sofort be- 
merkbar. Eine weitere Untersuchung zeigt, dass diese Lokulamente 
sich genau in der Zone befinden, welche wir bei den Radium- 
versuchen als die kritische festgestellt haben. Es sind wieder 
die jiingsten Spermatozyten, welche pyknotisch zugrunde ge- 


gangen sind, 
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Fig. 56, Taf. XVI gibt einen Langsschnitt durch einen Testis- 
follikel von Decticus b. Man sieht. wie die vier Spermatogonien- 
lokulamente im Anfangsteil der Follikel normale Bilder zeigen. 
wihrend die nachfolgenden beiden Lokulamente in der Zone der 
jiingsten Spermatozyten total degeneriert sind. Die Zellen im 
Stadium der diinnen Biigel links unten und die Doppelbiigelzellen 
sind ganz unberiihrt. 

In Fig. 57, Taf XVI ist ein Detailbild von der Grenze 
zwischen einem Lokulament mit sekundaren Spermatogonien in 
der Zeichnung links und total degenerierten jungen Sperma- 
tozyten in der Zeichnung rechts —- gezeichnet. Man bemerkt, 
wie in dem degenerierten Lokulamente die Verainderungen noch 
weiter entwickelt sind, als es bei den im Ubersichtsbild getroffenen 
degenerierten Lokulamenten der Fall war. Die in einer struktur- 
losen Masse liegenden grésseren und kleineren homogenen, pyk- 
notischen Kugeln Ahneln vollig denen, welche wir beim radium- 
bestrahlten Deeticus I beschrieben und in Fig. 18, Taf. XI 
wiedergegeben haben. 

Wenn wir aber das Totalbild des Hodens von Decticus I 
mit demselben bei Decticus b vergleichen, zeigt es sich, dass 
die Verinderungen bei dem kaltebehandelten Tier viel mehr 
begrenzt sind, als bei der radiumbehandelten Decticus larve. 
Die Wirkung ist offenbar schwacher gewesen. Viele Hodenfollikel 
sind ganz normal. Bei der Beurteilung dieses Verhaltens muss 
zwar daran erinnert werden, dass die nacheinander folgenden 
Lokulamente eines Testisfollikels immer voneinander in ihrer 
Entwicklung gréssere Unterschiede darbieten. Alle Entwicklungs- 
stufen der Geschlechtszellen werden deshalb nie in einem und 
demselben Follikel vorgefunden. Hier, wo die Wirkung auf eine 
sehr enge Zone begrenzt ist. kommen deshalb viele Hoden- 
follikel vor. die keine Geschlechtszellen, welche sich im kritischen 
Stadium befinden, enthalten. 

Es scheinen aber bei Decticus b auch unveranderte 
Lokulamente vorzukommen, welche Geschlechtszellen im Stadium 
der jiingsten Spermatozyten enthalten. Jedenfalls begegnen wir 
unverinderten Geschlechtszellen, die denen in Fig. 7 und »*, Taf. XI 


gezeichneten entsprechen. Diese wurden, wie man sich erinnert, 
bei den radiumbehandelten Decticuslarven nie vorgefunden. 
Die zytologische Detailanalyse der schnell nacheinander folgenden 
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Stadien in der Entwicklung der jiingsten Spermatozyten ist recht 
schwierig. Wir glauben aber sdmtliche Entwicklungsstadien bei 
Decticus b auch in normalem Zustand vorgefunden zu haben. 
Die Kalteverinderungen sind also sowohl strenger begrenzt wie 
auch weniger generell als die durch Radiumwirkung hervor- 
gerufenen. Von prinzipieller Bedeutung ist es aber, dass wo 
auch immer die Degeneration einsetzt, sie genau dasselbe Stadium 
tritft, welches bei Radiumbestrahlung die maximalen Verainderungen 
darbietet. Es muss hinzugefiigt werden, dass man bei Decticus b 
in der kritischen Zone nicht selten Lokulamente vorfindet, deren 
Zellen nur weniger weitgehende Verinderungen des Chromatins 
zeigen, oline dass es noch zu volliger pyknotischer Degeneration 
gekommen ist 

Mit der Auffassung, dass die Kaltewirkung schwiacher 
als die Radiumwirkung ist. steht es auch im besten Einklang, 
dass alle anderen Entwicklungsstadien, Spermatogonien, altere 
Spermatozyten, Spermatiden und Spermien bei Decticus b vollig 
normale Bilder liefern. Besonders betonen wir, dass eine dis- 
harmonische Verteilung der Chromosomen in den Reifungsteilungen 
nie angetrotfen wird. Die Spermatiden sind deshalb auch immer 
gleich gross 

Das Heterochromosom geht in den degenerierenden 
Zellen ganz wie die Autosomen zugrunde. Sonst verhilt es sich 
in den iibrigen Stadien ganz normal. 

Decticus e. 

Das Versuchstier «© wurde erst genau wie Decticus b 
behandelt. Nachdem Deeticus b getétet war, wurde es dann 
wieder in der folgenden Woche in drei Sitzungen einer zum Teil 
linger danernden Kaltewirkung ausgesetzt. Was ergab die mikro- 
skopische Untersuchung der Hoden dieses \ersuchstieres? 

Genau auf demselben Platz in den Follikeln begegnet man 
einer degenerierten Zone. Die degenerierten Lokulamente sind 
aber hier bedeutend zahlreicher als bei Decticus b. Die Sperma- 
togonien sind ganz unberiihrt. Sowohl Teilungsstadien wie andere 
Entwicklungsphasen sind normal. Fig. 58, Taf. XVI zeigt oben 
vier solche Spermatogonienlokulamente, von welchen das proximale 
Metaphasenzellen enthilt. Nach dem Follikelteil der Urgeschlechts- 
zellen folgen dann oft mehrere Lokulamente, deren Geschlechts- 
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zellen sich auf verschiedenen Stufen der pyknotischen Degeneration 
befinden. In Fig. 58 ist nur ein solches Lokulament getroffen. 
Die degenerierten Zellen zeigen hier ein Verhalten. das hier und 
dort angetroffen wird. Das verdinderte Zytoplasma hat sich in 
gesonderte rundliche Massen zusammengeballt, welche zum Teil 
mehrere pyknotisch veranderte Kernreste einschliessen Man 
bemerkt, wie rechts im Lokulament einzelne grosse Bindegewebs- 
kerne sich von der Wand freimachen, ein Bild, dem wir oft bei 
anfangender Resorption der degenerierten Zellreste begegnen. 
sonst zeigen die degenerierten Lokulamente am hiiufigsten Bilder, 
welche den in Fig. 59 rechts von Deeticus b gezeichneten ent- 
sprechen. 

Nach der degenerierten Zone folgen in der Zeichnung 
Fig. 58 vier Lokulamente mit ilteren Spermatozyten. Unter ihnen 
bemerkt man unten rechts eines, dessen Zellen sich in der Prophase 
der ersten Reifungsteilung betinden. Diese wie alle Zellen der 
nachfolgenden Entwicklungsstadien sind ganz unberiihrt 

Fig. 59 gibt bei starkerer Vergrésserung ein Detailbild von 


dem Grenzteil zweier degenerierten Lokulamente der Sperma- 
tozytenzone. Rechts liegen die Zellen des proximalen Lokula- 


ments. links die des im Follikel distalen. Ganz wie bei den 
Radiumversuchen sieht man auch hier, wie die proximalen jiingsten 
Spermatozyten am stirksten degeneriert sind, indem das Chromatin 
der Zellen in homogene, pyknotische Kugeln verwandelt ist. In 
dem etwas Alteren Nachbarlokulament kann man noch das Zu- 
sammenschmelzen der pyknotisch veranderten Einzelchromosomen 
verfolgen 

In Fig. 60 ist der obere Teil eines degenerierten Lokula- 
ments wiedergegeben, in welehem charakteristische Resorptions- 
bilder angetrotfen werden. Man sieht, wie die pyknotischen Kugeln 
zum Teil in gréssere vakuolisierte pyknotische Massen angesammelt 
sind Diese werden von den herangewachsenen Bindegewebs- 
kernen umgeben und nicht selten sieht man auch, dass diese 
Bindegewebszellen eine phagozytire Wirksamkeit entfalten, indem 
sie sowohl eine oder mehrere kleinere pyknotische Kugeln wie 
auch die erwahnte gréssere vakuolisierte Masse einschliessen. 
Wo dies geschielt, verbleichen die Einschliisse nach und nach 
und werden zuletzt vollig aufgelést. 

Bei Decticus c¢ bemerkt man in einzelnen Reifeteilungs- 
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lokulamenten weniger regelmassige Teilungsbilder. Diese Un- 
regelmassigkeiten reichen aber nie ausserhalb dessen, was der 
Wirkung der Fixation zugeschrieben werden kann. 

Zuletzt ist endlich zu erwahnen, dass man bei Decticus c¢ 
auch in Lokulamenten, welche ausserhalb der kritischen Zone 
liegen, rein ausnahmsweise einzelne pyknotisch degenerierte (Ge- 
schlechtszellen antreffen kann. Niemals degeneriert aber hier 
der ganze Lokulamentinhalt, wie dies in der Zone der maximalen 
Verainderungen ohne Ausnahme der Fall ist. 

Fiir das Verhalten des Heterochromosoms gilt die- 
selbe Bemerkung, welche bei der Beschreibung der Hodenpraparate 
von Decticus b angefiihrt wurde. 

c) beurteilung der Versuche. 

Das Resultat der referierten Kalteversuche bietet also Haupt- 
ziige, welche denjenigen, welche durch Radiumbestrahlung erzielt 
wurden, véllig analog sind. Nur ist die Wirkung offenbar eine 
schwichere. Grenau dasselbe Entwicklungsstadium der Geschlechts- 
zellen, das sich den Radiumstrahlen gegeniiber exquisit empfind- 
lich zeigte, ist auch der Kaltewirkung gegeniiber das im eigent- 
lichen Sinne kritische. 

Die ausgefiibrten Versuche sind noch zu gering, um iiber 
die Kinzelheiten der Kaltewirkung nahere Aufschliisse zu erlauben 
Wir wissen z. B. nicht, ob die Verinderungen die Folge einer 
kumulativen Wirkung sind, oder ob vielleicht die eine Kalte- 
behandlung, bei welcher es gelang, die Temperatur auf —2"° C 
herabzudriicken. den Ausschlag gegeben hat. Das Ziel meiner 
Untersuchung war nur, festzustellen, ob sich tiberhaupt durch 
Kaltewirkung degenerative Veranderungen der Geschlechtszellen 
hervorrufen lassen, und ob in diesem Falle sich wieder dasselbe 
Entwicklungsstadium besonders empfindlich zeigen wiirde. Die 
Antwort dieser Fragen ist positiv ausgefallen. 

Wie man gesehen hat, Ahneln die Bilder, die wir bei den 
kiltebehandelten Larven vorgefunden haben. denen, welche wir 
friiher bet unbehandelten, Alteren ‘Tieren beschrieben haben 
in bedentendem Grade. Erstens sind sie aber besonders bei 
Decticus ec viel mehr ausgesprochen als die der unbehandelten 
Tiere und ferner werden sie also hier bei den Larven vorgefunden. 

Die Deutung, dass die degenerativen Verainderungen bei 
Decticus b und ec eine Folge der Kaltewirkung sind, muss 
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unter diesen Umstinden als berechtigt angesehen werden. Dass 
die Faktoren, welche sich bei alteren Tieren geltend machen und 
zu Degenerationsbildern Anlass geben. zuerst genau dasselbe Ent- 
wicklungsstadium der Geschlechtszellen treffen, steht sowohl mit 
dem Resultate der Radiumexperimente wie mit demjenigen der 
Kalteversuche in bestem Einklang. 

Welche Faktoren es sind, welche die im Herbst mitunter 
vorkommenden degenerativen Veranderungen der Geschlechtszellen 
hervorrufen, ist unbekannt. Es mag auch hier sehr wohl die zu 
dieser Jahreszeit herabgesetzte Temperatur sein, welche sich in 
dieser Weise geltend macht. Aber die Erfahrungen, welche wir 
bei dieser Untersuchung gesammelt haben, dass zwei so ver- 
schiedene Einwirkungen wie Radiumstrahlen und Kalte ganz ana- 
loge morphologische Veranderungen hervorrufen, macht es iiber- 
wiegend wahrseheinlich, dass auch andere Faktoren, welche die 
Geschlechtszellen zu schidigen vermégen, ahnliche Bilder hervor- 
rufen werden. Im Schlusskapitel werden wir diese Frage naher 
priifen. 

IV. Schluss. 

Bei der Vornahme der hier beschriebenen Versuche haben 
wir uns zwei Aufgaben gestellt. Erstens hofften wir durch Ein- 
wirkung der Radiumstrahlen auf die reifenden Geschlechtszellen 
eine Stérung der Reifungsteilungen hervorrufen zu kénnen, um 
dadure|: die Bildung von Spermien mit atypischem Chromosomen- 
bestand zu erzielen Zweitens beabsichtigten wir das Verhalten 
des Heterochromosoms den Radiumstrahlen gegeniiber zu unter- 
suchen. 

Die Ergebnisse der Versuche sind schon im Anschluss an 
die Beschreibung der erzielten Hodenverinderungen gegeben 
(S 359). Hier erinnere ich nur daran, wie es sich gezeigt hat. 
dass die Geschlechtszellen ein Entwicklungsstadium passieren, in 
welchem sie der Strahlenwirkung gegeniiber exquisit sensibel 
sind. Selbst bei schwacher Bestrahlung gehen die Geschlechts- 
zellen, welche sich auf dieser Entwicklungsstufe dem Stadium 
der jiingsten Spermatozyten — befinden, durch pyknotische Degene- 
ration zu Grande. Die tbrigen Entwicklungsstadien der Ge- 
schlechtszellen sind viel widerstandsfihiger. Erst nach wieder- 
holten Bestrahlungen erleiden die Alteren Spermatozyten weniger 
tiefgreifende Verainderungen, welche zur disharmonischen Ver- 
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teilung der Chromosomen wihrend der Reifungsteilungen fiihren. 
Auf diesem indirekten Wege ist es uns gelungen, die Bildung 
von hyper- und hypochromatischen Spermien hervorzurufen. 

Das Heterochromosom zeigt genau dieselbe Empftindlichkeit 
den Strahlen gegeniiber wie die Autosomen. Besonders heben 
wir hervor, dass es nicht strahlenempfindlicher als diese ist. 
Nur in Zellen, deren Autosomen degenerative Verainderungen zeigen, 
fallt auch das Heterochromosom der Degeneration anheim. Eine 
Vermehrung der mannlichen Nachkommenschaft durch isolierte 
Degeneration des Heterochromosoms kann also nicht erwartet 
werden. Wir haben aber (S. 334) gesehen, dass das Hetero- 
chromosom in der zweiten Reifungsteilung zuweilen ungeteilt in 
die eine Tochterzelle tibergeht. um sich erst in der Spermatide 
in zwei Hilften zu teilen. Bei dieser Sachlage wird die andere 
Tochterzelle kein Heterochromosom erhalten, und die Zahl der 
minnchenbestimmenden Spermien wird hierdurch vermehrt. Hautig 
kommt jedoch diese stérung im Teilungsmechanismus des Hetero- 
chromosoms nicht vor. 

Um die prinzipiell wichtige Frage zu beantworten, ob die 
gefundene elektive Degeneration der jiingsten Spermatozyten eine 
spezitische Radiumwirkung ist, oder ob vielleicht umgekehrt die 
Geschlechtszellen im Stadium der jungen Spermatozyten fiir 
iiussere Faktoren im allgemeinen empfindlich sind, habe ich dann 
die Radinmexperimente durch Kalteversuche erganzt. Bei diesen 
hat es sich gezeigt, dass auch eine haltewirkung, welche die sich 
entwickelnden Geschlechtszellen trifft, eben in den jiingsten 
Spermatozyten entsprechende degenerative Verinderungen hervor- 
zurufen vermag 

Aus den Réntgenversuchen der Regaudschen Schule geht 
hervor, dass dasselbe Entwicklungsstadium zu den fiir X-Strahlen 
emptindlichsten gehért (S. 313). In einzelnen Spermatogenese- 
arbeiten sind pvknotische Degenerationsbilder der unreifen Ge- 
schlechtszellen beschrieben worden. Genau dasselbe Entwicklungs- 
stadium — die jiingsten Spermatozyten — wird dann zuerst von 
der Degeneration betroffen (5. 342, 344) 

Bei mikroskopischer Untersuchung der Hoden alterer Locus- 
tiden zeigt es sich, dass Degenerationsbilder der Geschlechts- 
zellen zu der Zeit auftreten, wann die Neubildung der Spermato- 
gonien aufhért. Auch dann sind es die jiingsten Spermato- 
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zyten, welche zuerst und in grésster Zahl zu Grunde gehen 
(S. 342). 

Wenn wir alle diese Erfahrungen im Zusammenhang be- 
trachten. so scheinen sie mir die durch unsere Radiumexperimente 
erzielten Ergebnisse zu erweitern und uns zu folgender Schluss- 
folgerung zu berechtigen: 

Die Geschlechtszellen sind wahrend der 
Chromatinreifung auf einer ganz bestimmten Ent- 
wicklungsstufe. namlich im Stadium der jiingsten 
Spermatozyten, fiir die Einwirkung Ausserer Fak- 
toren ausgepragt empfindlich. 

Dies kritische Stadium der Geschlechtszellen ist genau 
dieselbe Entwicklungsphase, in welcher die Chromosomen die am 
tiefsten greifenden morphologischen Veranderungen  erleiden, 
welche sie iiberhaupt waihrend der ganzen Chromatinreifung 
durchmachen. ein Verhalten. das die Beobachtung verstiandlich 
macht und ihre Bedeutung stiitzt. 

Schon in der Einleitung habe ich hervorgehoben, dass die 
hier publizierte Untersuchung auf morphologischem Gebiete liegt. 
Jedoch diirfte es im Hinblick auf das Endresultat nicht unan- 
gezeigt sein hier zum Schluss an einige Ergebnisse der Mutations- 
forschung zu erinnern 

Nach den Beobachtungen de Vries’, Towers und anderer 
Forscher, dass einzelne Jahre durch ein besonders hohes Mu- 
tationsprozent ausgezeichnet waren, musste die Frage gestellt 
werden, ob die Mutationen von dusseren Faktoren hervorgerufen 
werden und ob es*méglich sein sollte. durch physikalische Ein- 
wirkungen Mutationen experimentell zu erzeugen 

Einzelne Erfahrungen. welche in positiver Richtung deuten, 
liegen schon vor. Ob einzelne der bekannten Kalte- und Warme- 
aberrationen der Schmetterlinge, welche u. a. Standfuss (1910) 
und Fischer (1907) erzeugt haben, sich als solche experimentell 
hervorgerufene Mutationen auffassen lassen, ist noch diskutierbar. 
Mac Dougal, Vail und Shull (1907) haben bei Oenothera 
und der verwandten Nachtkerze Raimannia odorata ver- 
schiedene Salzlésungen in die Ovarien gespritzt und hierdurch 
Mutationen hervorgerufen. Besonders muss es uns hier inter- 
essieren, dass dieselben Forscher ahnliche Mutanten durch 
Radiumbestrahlung erzielt haben. Jedoch kann es in dieser 
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Verbindung nicht unerwahnt bleiben, dass die griindlichen Unter- 
suchungen von Heribert-Nilsson(1912) ernste Bedenken gegen 
die Anwendung von Oenothera als Versuchsobjekt bei solchen 
Experimenten erheben. Auch sind die Radiumexperimente, 
besonders was Versuchsanordnung und Technik anlangt, sehr 
kursorisch beschrieben. Nach Goldschmidt (1913) versuchte 
auch Gager Oenotheramutanten durch Radiumbestrahlung zu 
erzeugen, und Morgan auf dem gleichen Wege Mutanten der 
Drosophila (Goldsehmidt, 1912, 8 437). Es ist mir nicht 
gelungen, die diesbeziigliche Arbeit Morgans in die Hinde zu be- 
kommen. In ihrer letzten Publikation sagen Morgan und Bridges 
selbst: ,Several attempts that we have made to produce mutations 
have lead to no conclusive results“ (1916, 5. 10). 

Zuletzt seien die viel diskutierten Experimente Towers 
(1906) kiirzlich erwahnt. Es gelang, wie bekannt, diesem Forscher, 
auf experimentellem Wege die in der freien Natur vorkommenden 
Mutanten von Leptinotarsa decemlineata in grosser Zahl 
zu erzeugen, wenn er die Kafer wahrend der Reifung ihrer 
Geschlechtszellen extremen dusseren Faktoren wie Hitze, trockene 
Luft und niederem Luftdruck aussetzte. 

Ein Glied seiner Versuchsanordnung ist in dieser Verbindung 
von besonderer Bedeutung: Die Leptinotarsakafer legen ihre 
Eier in fiinf verschiedenen Eiportionen. Wihrend der Ent- 
wicklung der drei ersten Fiersitze wurden die Tiere in der 
genannten Weise behandelt. Dann wurden sie unter normalen 
Bedingungen gehalten, wahrend sich die zwei letzten Eiersitze 
entwickelten. Die Embryonalentwicklung simtlicher Eier geschah 
unter normalen Lebensbedingungen. Unter den Larven der drei 
ersten Eiersaitze entwickelten sich Mutanten in ausserordentlich 
grosser Zahl, wahrend die beiden letzten Eiersitze keine 
Mutationen lieferten. 

Aus diesen und ahniichen Versuchen zieht Tower folgende 
Schlussfolgerungen, welche fiir einen Vergleich mit unseren hier 
referierten morphologischen Untersuchungen nicht ohne Interesse 
sind: ,Of considerable importance is the strong evidence which 
points to the general conclusion that these permanent variations 
arise during the growth periods of the germ cells, and do not 
appear to arise before or after this period* (1906, 5S. 206). ,It 
is during the growth and maturation periods, that they (d. h. die 
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Geschlechtszellen) are most sensitive’ (1906, S. 212). Aussere 
Faktoren, welche sonst nur nicht-erbliche Modifikationen hervor- 
rufen, kénnen, wenn sie die Geschlechtszellen wabrend dieser 
kritischen Periode treffen. in der Nachkommenschaft zur Ent- 
stehung erblicher Mutationen Anlass geben. 

Wie man sieht, bietet dies Endergebnis der Towerschen 
Mutationsexperimente, die Annahme einer sensiblen Periode der 
Geschlechtszellenentwicklung, Ziige, welche mit dem Resultat der 
hier referierten morphologischen Untersuchungen parallel laufen. 
Auch unsere zytologische Analyse hat gezeigt, dass die Geschlechts- 
zellen wihrend ihrer Entwicklung ein ausgeprigt empfindliches 
Stadium passieren. So weit kénnen verschiedene dussere Reize 
wie Radiumstrahlen und Kaltewirkung, wenn sie die Geschlechts- 


zellen zu dieser Zeit treffen, alle Grade von morphologischen 
Verinderungen der Chromosomen hervorrufen. 

Ich hebe ausdriicklich hervor, dass selbstverstindlich nur 
auf den Parallelismus der erwdhnten Endresultate zweier 
verschiedener Forschungsrichtungen hingezeigt werden kann. 
Ob eine tiefere Verbindung zwischen beiden vorliegt, dariiber 


wissen wir nichts. 


Kristiania, im Dezember 1917. 
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Die Serienschnitte haben eine Dicke von 7,5 wu. 
Hermannfixierung. Eisenhimatoxylinfarbung. 
Die Abbildungen sind von der Zeichnerin des Anatomischen Instituts, 

Fri. 8. Mirch, ausgefiihrt. 

Tafel XI. 

(Fig. 1—9 von einer unbestrahlten Larve von Decticus ver- 
ruccivorus; die tibrigen von der radiumbestrahlten 
Larve Decticus I.) 

Fig. 1. Aquatorialplatte einer Spermatogonienmitose. x, das Heterochromo- 
som. Die homologen Individuen der gréisseren Autosomenpaare 
sind durch die Buchstaben aa, bb, cc, dd, ee, ff, gg, bezeichnet. 

Fig. 2. Langsschnitt durch den oberen Teil eines Hodenfollikels. Oben 
fiinf Spermatogonienlokulamente, unter denen das eine, rechts, Sper- 
matogonien in Metaphase enthalt. Nach dieser Zone der Sperma- 
togonien folgen sechs Spermatozytenlokulamente. Die jiingsten, 
proximalen, enthalten Geschlechtszellen, in welchen die diinnen 
Biigel gebildet werden. Die beiden untersten, distalen, enthalten 
Doppelbiigelzellen. 

Fig. 3. Metaphase der ersten Reifungsteilung. x, das Heterochromosom. 
Die grisseren Doppelautosomen sind durch die Buchstaben aa, 
bb, ce. dd, ee, ff, gg bezeichnet. 

Fig. 4—9. Fortlaufende Entwicklungsstadien der jiingsten Spermatozyten. 
Bildung der diinnen Biigel. Das Heterochromosom als eine kom- 
pakte Bildung an der Oberfliche der Keras. 

Fig. 10 (Taf. XI) bis Fig. 28 (Taf. XIII) nach Hodenpriaparaten 
von Decticus I. 

Fig. 10. Liingsschnitt durch den oberen Teil eines Hodenfollikels. Oben 
unverinderte Spermatogonienlokulamente. Dann folgt die Zone der 
jiingsten Spermatozyten mit zwei Lokulamenten, deren Inhalt 
pyknotisch degeneriert ist. Unten drei Lokulamente iilterer Sper- 
matozyten im Stadium der diinnen Biigel, der Doppelbiigel und 
unten rechts in der ersten Reifungsteilung. 


Tafel XII. 
Von der radiumbestrahlten Decticuslarve, Decticus L) 

Fig. 13. Lingsschnitt durch den oberen Teil eines Hodenfollikels Oben 
Spermatogonienlokulamente jiingster Spermatozyten, unten Altere 
Spermatozyten in fortlaufenden Entwicklungsstadien. 

Fig. 14. Querschnitt durch den oberen Teil eines Hodenfollikels mit unver- 
iinderten Spermatogonienlokulamenten. Oben rechts Anschnitt 
eines pyknotisch degenerierten Spermatozytenlokulaments. 

Fig. 15. Langsschnitt durch den oberen Teil eines Hodenfollikels mit Sper- 
matogonienlokulamenten und, unten, degenerierten Lokulamenten 
jiingster Spermatozyten. 

Fig. 16. Rechts sekundire Spermatogonie in Prophase. Links, auf der 
anderen Seite der Lokulamentenwand, eine pyknotisch degenerierte 
junge Spermatozyte. 
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Fig. 17. 
Fig. 18. 


Fig. 19. 
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Sekundire Spermatogonie in Telophase. 

Detailbild von der Grenzpartie zweier pyknotisch degenerierten 
Spermatozytenlokulamente. Man bemerkt, wie die Degeneration 
in dem oberen derselben bedeutend weiter vorgeschritten ist als 
in dem unteren, wo noch die einzelnen pyknotisch degenerierten 
Chromosomen im Begriff sind, in homogene Kugeln zusammen- 
zuschmelzen. 

Girenzpartie zwischen einem Lokulament mit pyknotisch degene- 
rierten jiingsten Spermatozyten und einem anderen mit ganz un- 
beriihrten Geschlechtszellen im Stadium der diinnen Biigel 


Tafel XIII. 


(Von der radiumbestrahlten Decticuslarve, Decticus L) 


Fig. 20 


Fig. 21 
Fig. 22. 


Fig. 23. 


Fig. 24. 


Fig. 25. 


Fig. 26. 
Fig. 27. 
Fig. 28 


Teil eines Hodenfollikels von Decticus I. Oben Telophasenzellen 
sekundirer Spermatogonien. In der Mitte ein Lokulamententeil 
mit pyknotisch degenerierten jiingsten Spermatozyten. Unten unver- 
ainderte Geschlechtszellen im Stadium der diinnen Biigel 

Prophase der ersten Reifungsteilung 

Metaphase der ersten Reifungsteilung. Heterochromosom unten 
rechts. 

Zwei Anaphasenzellen der ersten Reifungsteilung. 

Metaphase der zweiten Reifungsteilung, ohne Heterochromosom, 
von oben gesehen. Die grisseren Autosomen sind mit den Buch- 
staben a, b, c, d, e, f, g bezeichnet. 

Metaphase der zweiten Reifungsteilung von der Seite gesehen 
Heterochromosom rechts. 

Telophase der zweiten Reifungsteilung ohne Heterochromosom. 
Spermatiden von Decticus I, die drei oberen mit Heterochromosom. 
Lingsschnitt durch den oberen Teil eines Hodenfollikels von Dec - 
ticus I mit pyknotisch degenerierten jiingsten Spermatozyten und 
zerstreuten degenerierten Geschlechtszellen anderer Entwicklungs- 
stadien 


Tafel XIV. 


(Von der radiumbestrahlten Decticuslarve, Decticus IL 


Fig. 29 


Fig. 30. 


Fig. 31. 


Liingsschnitt durch den oberen Teil eines Hodenfollikels von Dec- 
ticus II. Oben unveranderte Spermatogonienlokulamente, rechts 
mit Spermatogonien in Anaphase. Dann folgt die total pyknotisch 
degenerierte Zone der jiingsten Spermatozyten. Anfangende Re- 
sorption. (irosse Bindegewebszellen lésen sich von den Lokula- 
mentenwainden und fiillen die Liicken aus. Unten Spermatiden- 
lokulamente. 

Querschnitt durch den oberen Teil eines Hodenfollikels. Rechts 
Spermatogonien, darunter zwei Spermatogonien in Metaphase. 
Links Resorptionsbilder. 

Prophase einer primiren Spermatogonie. 
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. 32. Spermatogonienmetaphase. x das Heterochromosom. Die homo- 
logen Individuen der gréssten Autosomenpaare sind mit den Buch- 
staben aa, bb, ec, dd, ee, ff. gg bezeichnet. Unten links das 
Heterochromosom, x. 

Schrigschnitt durch den oberen Teil eines Hodenfollikels. Links 
normale Spermatogonienlokulamente. In der Mitte Degenerations- 
und Resorptionsbilder der jiingsten Spermatozyten. Rechts Sperma- 
tiden von wechselnder Grisse. 

Zwei Metaphasenzellen der ersten Reifungsteilung. 

Drei Ana- und Telophasenzellen der ersten Reifungsteilung. Dis- 
harmonische Chromosomenverteilung. Oben eine Telophasenzelle mit 
sanduhrférmiger Chromatinverbindung der beiden Tochterkerne. 
Telophase der ersten Reifungsteilung. Die beiden Tochterkerne 
sind durch eine zusammenhingende Chromatinmasse verbunden. 
Friihe Telophase der ersten Reifungsteilung. Zwei Doppelauto- 
somen gehen ungeteilt in je eine Tochterzelle iiber. 

Zwei Metaphasenzellen der zweiten Reifungsteilung mit zum Teil 


veranderten Chromosomen. 
. 89. Drei Anaphasenzellen der zweiten Reifungsteilung. Disharmonische 


Chromosomenverteilung, 

. 40. Telophase der zweiten Reifungsteilung mit ungleicher Chromatin- 
verteilung. Die Tochterkerne sind durch eine unregelmissige 
Chromatinbriicke verbunden. 

Telophase der zweiten Reifungsteilung. Bedeutender Grissenunter- 
schied der beiden Tochterkerne. Das Heterochromosom ist ungeteilt 
in die untere Zelle iibergegangen. 

Spermatiden von Decticus Il von bedeutendem Grissenunter- 
schied. Drei mit. zwei ohne Heterochromosom. 


Tafel XV. 

Ton der radiumbestrahlten Decticuslarve, Decticus III.) 

. 43. Liangsschnitt durch den oberen Teil eines Hodenfollikels. Oben 
anormale Spermatogonien mit iiberzihligen Chromosomen. In der 
Mitte degenerierte Lokulamente jiingster Spermatozyten. Der 
Inhalt véllig resorbiert. Unten unverianderte ialtere Spermatozyten 
im Doppelbiigelstadium. 

Sekundire Riesenspermatogonie mit multiplem Chromosomenbestand. 
Langsschnitt durch den oberen Teil eines Hodenfollikels von Dec- 
ticus III. Links multipolare Spermatogonienmitosen. In der 
Mitte die degenerativ verinderte Zone der jiingsten Spermatozyten. 
Rechts unten altere Spermatozyten im Doppelbiigelstadium. Rechts 
oben Spermatiden von ungleicher Grésse. 

Metaphase einer multipolaren Spermatogonienmitose. 

Liingsschnitt durch den oberen Teil eines Hodenfollikels. Die 
Spermatogonien, oben, zeigen anfangende degenerative Verdn- 
derungen. In der Zone der jiingsten Spermatozyten ist der Loku- 
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lamenteninhalt resorbiert. Unten unverinderte altere Spermato- 
zyten im Doppelbiigelstadium. 

Fig. 48. Schrigschnitt durch den oberen Teil eines Hodenfollikels von 
Decticus IL]. Degenerationsbilder und unten unverinderte 
altere Spermatozyten. 

Fig. 50. Unveriinderte Metaphase der ersten Reifungsteilung von der Seite 
gesehen. Links unten das Heterochromosom. 

Fig. 51. Anaphase der ersten Reifungsteilung mit unregelmiissiger Chromo- 
somenverteilung. 

Fig. 52. Telophase der ersten Reifungsteilung. Die Chromosomen ballen 
sich in unregelmassigen Chromatinmassen zusammen. Die Tochter- 
kerne stehen durch eine sanduhrférmige Chromatinmasse miteinan- 
der in Verbindung. 

Fig. 53 und 54. Metaphasenzellen der zweiten Reifungsteilung mit zum 
Teil zusammengeballten Chromosomen. 

Fig. 55. Spermatiden von Decticus III von verschiedener Cirésse, die 
rechte mit zwei Heterochromosomen. 


Tafel XVI. 


(Von den mit Kalte behandelten Decticuslarven, Decticus b und c.) 


Pig. 56. Lingsschnitt durch den oberen Teil eines Hodenfollikels von Dec- 
ticus b. Oben Lokulamente mit unverinderten Spermatogonien. 
In der Mitte zwei Lokulamente mit pyknotisch degenerierten 
jiingsten Spermatozyten. Unten unverinderte iltere Spermatozyten, 
links im Stadium der diinnen Biigel, rechts im Doppelbiigelstadium. 

Fig. 57. Grenzpartie zwischen einem Lokulament mit unverinderten sekun- 
diren Spermatogonien, links, und véllig pyknotisch degenerierten 
jiingsten Spermatozyten, rechts. 

Fig. 58. Liingsschnitt durch den oberen Teil eines Hodenfollikels von Dec- 
ticus c. Oben normale Spermatogonienlokulamente, das oberste 
mit Spermatogonien in Metaphase. Dann folgt ein Lokulament 
von der Zone der jiingsten Spermatozyten mit viéllig pyknotisch 
degeneriertem Inhalt. Unten iltere, unberiihrte Spermatozyten im 
Stadium der diinnen Biigel, Doppelbiigelstadium und in der Pro- 
phase der ersten Reifungsteilung, unten rechts. 

Fig. 59. Grenzpartie zwischen zwei pyknotisch degenerierten Lokulamenten 
jiingster Spermatozyten von Decticus c. Die Geschlechtszellen 
des rechten, im Hoden oberen, Lokulaments zeigen die am weitesten 
vorgeschrittenen Veriinderungen. Im linken, im Hoden unteren, 
Lokulamente sind die pyknotisch verinderten Chromosomen im 
Begriff, in homogene Kugeln zusammenzuschmelzen. 

Fig. 60. Detailbild yon der Grenzpartie eines degenerierten Spermatozyten- 
lokulaments. Die pyknotischen Kugeln zum Teil in grosse, vakuoli- 
sierte Massen zusammengeschmolzen, welche von den mit grossen 
Kernen versehenen Bindegewebszellen der Follikelwand aufgenom- 
men und resorbiert werden. Oben zwei unverinderte sekundare 
Spermatogonien des Nachbarlokulaments. 
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